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Estudié Biología porque siempre ha estado ahí. Tan 
imperceptiblemente perfecta, tan equilibradamente 
tranquilizante, tan compleja y a la vez tan sencilla. He aquí 
una parte aparentemente compleja pero, no por eso, 
imperfecta. Perfeccionamos las herramientas para 
entender su perfección.  
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La ecofisiología vegetal es una herramienta importante para determinar la adaptación y el 
éxito de una especie a determinado sitio permitiendo hallar no sólo el óptimo para su 
crecimiento y desarrollo sino su tolerancia a determinadas condiciones ambientales. A su 
vez, la gulupa Passiflora edulis Sims, es un frutal de gran importancia económica en el 
país ya que constituye uno de los primeros renglones en exportación de frutales. A pesar 
de que en los últimos años los estudios en gulupa han aumentado, a nivel agronómico la 
mayor parte del conocimiento es empírica y no se registran estudios en campo de la 
ecofisiología de la planta. En el presente estudio se caracterizó la ecofisiología de la 
planta en Chía, Granada y Tena durante cuatro estado fenológicos: Plántula, Juvenil, 
Floración y Fructificación. Se realizaron mediciones de intercambio de gases (fotosíntesis 
y transpiración), conductancia estomática, eficiencia de operación del fotosistema II, tasa 
de transporte de electrones, potencial hídrico foliar durante el día en rangos de dos horas.  
Se determinó Ci/Ca y el uso eficiente del agua. A su vez, se realizaron mediciones de 
máxima eficiencia cuántica del fotosistema II y potencial hídrico antes del amanecer. 
Además se realizaron curvas de respuesta fotosintética a la luz y al CO2 para determinar 
la capacidad fotosintética de las plantas en cada uno de los lugares. A partir de 
estaciones climáticas instaladas en cada localidad se determinó cuál de los factores; 
radiación fotosintéticamente activa, humedad relativa, déficit de presión de vapor y 
temperatura, ejerce mayor influencia sobre las variables fisiológicas medidas tanto a nivel 
general como en cada localidad por medio del análisis por pasos. Los resultados indicaron 
que el déficit de presión de vapor es la variable climática que influencia más fuertemente 
la fisiología de la gulupa en condiciones no estresantes pero, en etapa reproductiva 
aumenta la sensibilidad a otras variables climáticas como temperatura y radiación. A su 
vez, la humedad relativa influyó directamente el potencial hídrico foliar. En condiciones 
estresantes, se registró una mayor influencia de la alta temperatura que ocasiona cierre 
estomático en horas de mayor DPV y con esto disminución de la fotosíntesis. El menor 
déficit de presión de vapor, temperatura adecuada (18°C en promedio) y la alta humedad 
relativa (85% en el día y 95% en la noche) hacen de Granada la localidad donde mejor se 
desempeña fisiológicamente la gulupa, hecho evidenciado en la producción. Las bajas 
radiaciones (por debajo de 400 μmol fotones/m2s) en Tena producto de la alta nubosidad 
y su poca disminución de la temperatura y poco aumento de la humedad, un DPV por 
encima de 0,70 KPa en ciertas horas del día en Tena y Chía, y bajas temperaturas en 
Chía tendrían efectos en la tasa fotosintética, en la recuperación del estado hídrico y enn 
el estado del fotosistema II que hacen que aunque la gulupa se desarrolle y llegue a 

















Plan ecophysiology is an important tool to determine the adaptation and success of specie 
to a site allowing finding the optimal for its growth and development and its tolerance to 
specific environmental conditions. In turn, the gulupa Passiflora edulis Sims is a very 
important economically fruit crop in Colombia because it make up one of the first lines of 
exportations in the country. In spite of increasing studies in the last years, at agronomical 
level the knowledge has been empirical and there are not ecophysiological studies of the 
gulupa in field. In the present study, the ecophysiology of gulupa was characterized in 
Chia, Granada and Tena during four phonological stages: Seedling, Juvenile, Flowering 
and fructification. Gas exchange, stomatal conductance, photosystem II operation 
efficiency, electron transport rate and leaf water potential were measured during the day in 
two-hour ranges. Ci/Ca and water use efficiency were calculated from data. In turn, Fv/Fm 
and predawn water potential were measured. Additionally, radiation and CO2 
photosynthetical response curves were done in each site. The physiology was related with 
the production yield in each site. With climatic stations in each site, temperature, relative 
humidity, photosynthetically active radiation and water vapor deficit were measured and 
through path analysis the strength of each climatic variable on physiological variables were 
determined. The results shows that water vapour deficit is the most important climatic 
variable that has strong influence on the gulupa’s physiology in not stressful conditions, 
but in reproductive stages the sensibility to other climatic variables as temperature and 
radiation increases. Adittionaly, the relative humidity directly influences the leaf water 
potential. In stressful conditions, a strong influence of temperature was found which cause 
stomatal close in higher DPV day hours and because of that decrease in photosynthetic 
rate. The lower VPD, suitable temperature (18°C average) and high relative humidity (85% 
at day and 95 at night, average) turn Granada the best locality where the gulupa grows 
and develop in optimal conditions. The low radiations (below 400 μmol fotones/m2s) in 
Tena, result of the high cloudiness and the low temperarure decrease and humidity 
increase, a VPD above 0,70KPa in certain hours a day, and low temperatures in Chia 
would have effect in photosynthetic rate, water status recovery and photosystem II stability 
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La ecofisiología es el estudio de las adaptaciones fisiológicas de los organismos al medio 
ambiente, y por ende permite dilucidar los mecanismos que explican algunas 
observaciones ecológicas (Etherington, 1982). Dentro de sus aplicaciones más 
importantes, está la determinación de las condiciones propicias para el desarrollo de un 
cultivo (Solarte et al., 2010a), ya que el ambiente que ofrece un mínimo de estrés es una 
condición indispensable para lograr altos rendimientos y mejor calidad del producto 
(Fischer et al., 2009). En regiones donde la agricultura no está muy tecnificada, o donde 
nuevos cultivos hortícolas son introducidos, la información suplida por los estudios de 
fisiología ambiental es altamente valiosa para decidir la distribución y desempeño de los 
cultivos (Higgins et al., 1992). Una planta en campo está sometida a variables climáticas 
como temperatura, viento, radiación, precipitación y humedad relativa, así como a las 
condiciones del suelo y a la presencia de organismos cercanos que puedan generar 
relaciones de competencia, facilitación o patogenicidad. Cada factor externo influye en la 
respuesta de la planta al ambiente y por esto se dice que la ecofisiología es un indicador 
de la adaptación de la planta a las condiciones climáticas que la rodean (Reigosa et al., 
2003). No obstante, cada especie vegetal es especialmente sensible a una variable 
ambiental diferente (Bassow y Bazzas, 1998); plantas de diferentes nichos ecológicos 
difieren remarcablemente en su sensibilidad estomática a diferentes factores ambientales 
(Aasamaa y Sober, 2011). Por esto cada especie  crece en un rango ambiental específico 
que debe tener un punto óptimo de crecimiento y desarrollo, de tal manera que en el caso 
de ser cultivos económicamente aprovechables, dicho óptimo se verá reflejado en la 
producción siempre y cuando el sumidero sea dirigido al órgano de interés. A pesar que 
hay discusiones y los resultados no son contundentes acerca de la relación entre la 
fotosíntesis con  la producción (Long et al., 2006), un buen desempeño fotosintético junto 
con un buen manejo agronómico, se verá reflejado en buena producción. 
 
Dentro de las variables ecofisiológicas más estudiadas se encuentra la fotosíntesis sobre 
la cual subyace el crecimiento y el desarrollo de los doseles de las plantas (Greer y 
Halligan, 2001); además, la fotosíntesis provee la fuerza conductora para el metabolismo 
de órganos sumidero (Foyer, 1987). La fotosíntesis está compuesta por dos fases o 
procesos; la primera fase se conoce como fase lumínica o de transducción de la energía 
ya que se necesitan fotones de luz para excitar electrones que serán pasados por una 
cadena de transporte, para finalmente producir energía en forma de ATP y poder reductor 
(NADPH). Para medir la eficiencia de esta fase de la fotosíntesis se utiliza la fluorescencia 





por medio del Ciclo de Calvin o el ciclo C4, se mide la tasa fotosintética o de fijación de 
carbono. Mientras la primera parte está limitada principalmente por la luz, la segunda se 
ve más directamente influenciada por la temperatura. Por tanto, la fotosíntesis tiene un 
óptimo de temperatura y luz que es propio de cada especie y depende de las condiciones 
de crecimiento (Kirschbaum, 2004). Las interacciones complejas entre el ambiente 
fluctuante, la dinámica de la fotosíntesis y otros procesos vegetales son cruciales para el 
desempeño de cultivos (Rascher y Nedbal, 2006). Para alcanzar las tasas máximas de 
fotosíntesis y productividad máxima, es decir, para alcanzar el potencial genético del 
individuo en el contexto del cultivo, se requiere que todas las condiciones se aproximen al 
óptimo (Rabbinge et al., 1985). 
 
La fotosíntesis depende directamente de otras variables intrínsecas como la conductancia 
estomática que indica el grado de apertura de los estomas, los cuales son órganos 
multisensoriales que perciben cambios tanto en los factores ambientales como fisiológicos 
(Zeiger et al., 1987), y a su vez conllevan a procesos secundarios como la pérdida de 
agua por la superficie foliar (transpiración). Para esto, la planta debe contar con 
mecanismos que hagan eficiente el proceso; mayor captación de carbono y menor 
pérdida de agua que determinará el uso eficiente del agua, que no sólo depende del 
ambiente sino del genotipo (Mtui et al., 1981). Lo anterior indica que la disponibilidad de 
agua, tanto en el suelo como en la atmósfera, influirá en el estado hídrico de la planta y 
por ende en su respuesta fotosintética. Esto demuestra que las variables fisiológicas 
están finamente conectadas no sólo a nivel intrínseco sino extrínseco, de tal manera que 
el ambiente circundante determinará la respuesta y la eficiencia con la cual la planta crece 
y se desarrolla.  
 
Es necesario tener en cuenta que el efecto de las variables climáticas cambia a lo largo 
del día, no sólo por los cambios en la radiación, la humedad y la temperatura, sino por los 
ritmos circadianos de la planta. Por esta razón, mientras hay plantas que cierran estomas 
al medio día para evitar el estrés hídrico, comportamiento característico en zonas 
mediterráneas y desérticas, en otras regiones con alta disponibilidad de agua la máxima 
asimilación se da al mediodía. Por esta razón, es importante identificar las tendencias 
diarias de las plantas, ya que las hojas responden de manera diferente dependiendo de la 
hora (Pandey et al., 2003). Además, hay cambios estacionales, sumado a la sensibilidad a 
las variables climáticas en cada estado fenológico, que puede variar a nivel de especie 
(Piper y Cavieres, 2010). 
 
El estudio de las plantas en campo es importante debido a que es difícil extrapolar 
condiciones de laboratorio o vivero a condiciones a la intemperie bajo las cuales, 
generalmente, cultivan los agricultores en Colombia. En campo la demanda evaporativa 
es considerablemente mayor al igual que la radiación, lo cual hace que la tasa 
transpiratoria sea mayor y, por ende, el estado hídrico de la planta menor. Esto da un 
mayor peso a los mecanismos hidráulicos por encima de los mecanismos químicos del 
control estomático en el campo (Kramer, 1988). Además, los sustratos en el laboratorio 





1998) lo cual incrementa la probabilidad de déficit hídrico aún a bajas demandas 
evaporativas (Tardieu y Simonneau, 1998). En campo es usual que las plantas estén 
sometidas diariamente a estreses mínimos inevitables frente a los cuales deben 
responder; por esto es necesario realizar estudios bajo dichas condiciones que permitan 
la evaluación de ambientes, más que de únicas variables, que impidan la reproducción de 
los resultados a nivel agronómico. El conocimiento de la respuesta de cultivos hortícolas a 
factores ambientales como temperatura, disponibilidad de agua, luz y concentración de 
CO2 es útil para determinar el efecto de condiciones ambientales subóptimas y manejar 
los cultivos para su máxima productividad (Schaffer y Andersen, 1994 cit en Restrepo-
Díazet al., 2010). Además, un mejor entendimiento de la interacción entre los factores 
ambientales y los procesos fisiológicos contribuye a programas de reproducción, 
mejoramiento de producción sostenible y zonificación agrícola eficiente (Campostrini y 
Glenn, 2007).  
 
Dentro de los cultivos promisorios en el país, se encuentra la gulupa (Passiflora edulis 
Sims) también conocida como maracuyá morado, que es una fruta exótica y apetecida por 
el mercado internacional debido a sus características físicas y organolépticas, 
constituyendo uno de los primeros renglones de las exportaciones de frutales en 
Colombia (Angulo, 2008; Pinzón et al., 2007). Con base en datos del DANE y la DIAN, 
Proexport Colombia referencia que en el 2007 la exportación de gulupa tuvo un valor 
cercano a los US$ 2 millones, y en el 2008 fue de US$ 5,5 millones. En el 2009 alcanzó 
los US$ 6,5 millones, cifra que la convirtió en la segunda fruta exótica de mayor 
exportación en el país, después de la uchuva (Palacios, 2011). La oferta colombiana de 
gulupa no es constante y varía de acuerdo a su disponibilidad. La mayor parte de la fruta 
es exportada a países como Alemania, Holanda, Bélgica Luxemburgo, Reino Unido, 
Francia, Italia, España, Suiza, Suecia, Portugal, Aruba, Antillas Holandesas y Rusia 
(Agronet, 2008). La producción de gulupa en Colombia se focaliza en los departamentos 
de  Huila, Valle del Cauca, Cundinamarca y Santander, y se basa en productores 
campesinos (Jiménez et al., 2009). Los estudios realizados en ecofisiología de gulupa son 
escasos, la mayor parte del conocimiento proviene de observaciones empíricas 
provenientes de cultivos sembrados en diferentes zonas del país sin fundamento teórico. 
No obstante, en los últimos años se ha impulsado la investigación en este cultivo en el 
área de fitopatología, prácticas agrícolas (Cruz-Aguilar et al., 2012; Guerrero-López y 
Hoyos- Carvajal, 2010), fisiología poscosecha (Díaz et al., 2011; Melgarejo y Hernández, 
2011), fenología reproductiva (Flórez et al., 2012b), caracterización fisicoquímica 
(Jiménez et al., 2011; Pinzón et al., 2007) y bioquímica del fruto (Flórez et al., 2012a), y 
biología floral y polinización (Nates-Parra et al., 2012) en Colombia.  
 
Con respecto a los estudios fisiológicos registrados hasta el momento, estos se han 
realizado bajo condiciones controladas con el objetivo de determinar el efecto de una 
única variable climática en el crecimiento y desarrollo; sólo se cuentan con dos registros 
de tasa fotosintética en estado de plántula en condiciones de vivero. Uno de los estudios 
se realizó en un híbrido de Pasifloras para evaluar el efecto del estrés hídrico en la 





infección por Fusarium en la fisiología de la planta (Cruz-Aguilar et al, 2012).Las 
condiciones de crecimiento de la gulupa aún no son claras ya que la bibliografía no 
concuerda entre sí. Recientemente, Novo-Gama (2013) realizó un estudio comparativo de 
variedades de maracuyá midiendo tanto variables de la fluorescencia de la clorofila como 
fotosíntesis en plantas en estado reproductivo.  En Colombia, en una revisión Jiménez- 
Neira (2006) y Jiménez et al., (2009) referencian que las condiciones óptimas de 
crecimiento están entre 15 y 20 °C, y a una altitud entre 1.400 y 2.200 msnm. No 
obstante, en publicaciones internacionales se referencian rangos más amplios (Manica et 
al., 1985), hecho que puede estar relacionado con la confusión en la taxonomía de la 
especie.  
 
Todo lo anterior subraya la ausencia de información de la ecofisiología de la gulupa, por 
esta razón el objetivo principal del presente estudio es describir y analizar el 
desempeño ecofisiológico de la gulupa bajo tres condiciones ambientales del 
departamento de Cundinamarca, para poder relacionar las condiciones climáticas con 
las variables ecofisiológicas medidas que se verán reflejadas en el crecimiento y 
desarrollo de los cultivos en cada uno de los sitios, permitiendo dilucidar cuáles 
condiciones son más aptas para el buen desempeño ecofisiológico de la planta. Para 
esto, se realizaron medidas ecofisiológicas de intercambio de gases, fluorescencia de la 
clorofila y estado hídrico de la planta (potencial hídrico foliar) bajo condiciones de campo 
en cuatro estados fenológicos diferentes: Plántula, Juvenil, Floración y Fructificación. 
Estas mediciones se hicieron a lo largo del día para evaluar la tendencia y el efecto de los 
cambios diarios de las condiciones climáticas en las variables fisiológicas. Además, se 
evaluó la capacidad fotosintética de la planta en cada localidad por medio de curvas de 
respuesta fotosintética a la luz y al CO2 medidas a lo largo del ciclo de vida. Todo lo 
anterior se encuentra plasmado y analizado dentro del primer capítulo.  En cada uno de 
los lugares muestreados se contó con una estación micro-climática para integrar los 
resultados ecofisiológicos con las variables climáticas. Para esto, y ya teniendo la 
caracterización ecofisiológica de la especie, se realizó un path análisis o análisis por 
pasos que permitió evaluar las relaciones directas e indirectas de las variables fisiológicas 
y climáticas para determinar cuál de las variables ambientales tiene más peso en la 
respuesta fisiológica de la gulupa tanto a nivel de localidad como a nivel general; esta 
parte de la presente tesis se explica y analiza dentro del segundo capítulo. Por último, y 
para integrar los resultados, se analiza en conjunto los resultados del capítulo uno y dos 
en el tercer capítulo. Los resultados del presente trabajo se traducen en (1) Conocimiento 
básico de la fisiología de la gulupa a lo largo del ciclo de vida, un cultivo de gran 
importancia para el país y países tropicales en general, (2) Determinación de condiciones 
climáticas más aptas para la siembra de la gulupa, (3) Determinación de variables más 
importantes para el buen desempeño fisiológico de la gulupa. A su vez, a largo plazo se 
podrá determinar con base en las variables más influyentes en el desempeño fisiológico 
de la gulupa, las regiones de Colombia donde las condiciones climáticas son óptimas para 









1. Capítulo 1.Caracterización ecofisiológica 
de la gulupa en cuatro estados 
fenológicos bajo diferentes condiciones 
ambientales  
 
El presente capítulo desarrollará los siguientes objetivos específicos: 
 Establecer diferencias en la ecofisiología de la planta en cuatro estados 
fenológicos en los diferentes ambientes estudiados.  
 Relacionar la ecofisiología de la gulupa con el rendimiento del cultivo en 
cada una de los ambientes estudiados 
 Caracterizar la capacidad fotosintética y su máxima eficiencia bajo diferentes 
ambientes  
La interrelación de dichos objetivos hace necesario desarrollarlos en un solo capítulo para 
poder integrar sus causas y efectos en cada uno de los muestreos.  
 
1.1. Estado del arte 
 
En la ecofisiología pueden participar tantas variables como factores afectan las plantas, 
no obstante se ha llegado a un consenso sobre algunos de los factores más importantes 
en la respuesta de la planta, aunque la interacción entre estas, los receptores directos de 
cada factor ambiental en la planta, y la vía de señalización de muchas de ellas permanece 
desconocida. Lo anterior está ligado a que la respuesta de la planta varía con la especie y 
las condiciones de crecimiento, sumado a que muchas de las vías de respuesta  tienen 
puntos en común.  
 
Dentro de los factores climáticos más importantes que influencian la fisiología vegetal se 
encuentra la radiación útil para realizar fotosíntesis o radiación fotosintéticamente activa 
(PAR) que se encuentra entre los 400 y 700 nm (Grossnickle, 2000). Debido a que en las 
plantas se utiliza la PAR irradiando un área específica de la hoja, se aplica el término 
densidad de flujo fotónico (PPFD). La radiación está influenciada por los cambios en la 
cobertura de las nubes que pueden alterar la productividad total de un ecosistema 
(Gregoriu et al., 2007; Rocha et al., 2004). Otra variable climática importante es la 
humedad relativa que indica qué tan cerca está el aire de la saturación de agua y se 
expresa como porcentaje; el aumento de su valor indica que más moléculas de vapor de 
agua se encuentran saturando la atmósfera. Derivado de la humedad relativa y la 





indicador preciso de la real capacidad evapotranspirativa del aire (Allen et al., 2006) y está 
dado en unidades de presión.  
Estas variables influencian factores ambientales importantes como el contenido de agua 
del suelo, que a su vez va a depender de su tipo y textura.  
 
1.1.1. Las variables ecofisiológicas  
 
El intercambio de gases. Entre las variables ecofisiológicas vegetales más importantes se 
destaca la fotosíntesis que incluye los aspectos fotoquímicos relacionados con la 
absorción de luz que excita electrones dirigidos a la cadena de transporte de electrones 
en la membrana tilacoidal, y parámetros bioquímicos relacionados principalmente con el 
Ciclo de Calvin como se explicó en la introducción. El primer proceso incluye el flujo de 
electrones a travésdel fotosistema II (PSII) y del fotosistema I (PSI) y está ligado a una 
serie de reacciones de transferencia de electrones a través de plastoquinonas, el 
complejo citocromo b6/f y la plastocianina; todas estas reacciones están acopladas al 
consumo y liberación de protones en ambos lados de la membrana tilacoidal formando 
una diferencia de potencial electroquímico necesario para la síntesis de ATP con la 
intermediación de la ATPasa protónica. Tanto el PSII como el PSI, tienen su propio centro 
de pigmentos antena formados por clorofila y moléculas de carotenoides (Kraub, 2003; 
Solarte et al., 2010b). Este proceso fotoquímico se mide a través de la propiedad de la 
fluorescencia de la clorofila que indica el estado del aparato del PSII. Esto se debe a que 
cuando la luz es absorbida por la clorofila pueden ocurrir tres procesos: (1) producción de 
ATP después de que se excitan electrones que pasan por la cadena de transporte, (2) 
reemisión de luz a una longitud de onda mayor como fluorescencia y (3) Desviación de los 
fotones como emisión de calor. Estos tres procesos compiten entre sí, de tal manera que 
si uno aumenta los otros dos disminuyen, por eso cuando se mide la fluorescencia de la 
clorofila, se puede derivar entonces qué cantidad está siendo desviada a los otros dos 
procesos posibles (Baker, 2008; Genty et al., 1989). Al aumento del transporte de 
electrones hacia la vía fotoquímica de la fotosíntesis se le llama  desviación fotoquímica, 
mientras que el aumento de electrones que se pierden como calor se le denomina 
desviación no fotoquímica o NPQ (Baker, 2008; Krause y Weiss, 1991; Maxwell y 
Johnson, 2000).La fluorescencia de la clorofila se usa para determinar el estado de 
distribución de la energía en la membrana tilacoidal y la eficiencia cuántica del PSII. 
Además, el fotosistema II es muy sensible al estrés, y por eso se considera a la 
fluorescencia de la clorofila como un indicador del nivel del mismo en la  planta (Baker, 
2008), principalmente por fotoinhibición que es el exceso de luz que genera inhibición de 
la capacidad fotosintética debido a que se absorbe más luz de la que se puede utilizar 
para el transporte de electrones, lo cual puede generar ya sea un daño dinámico o crónico 
del fotosistema (Aro et al., 1993; Björkman y Demmig-Adams,1994). Sin embargo, la 
sensibilidad depende de la especie y por esto la dinámica diaria en la cinética de la 
fluorescencia es especie específica (Pollet et al., 2009).  
 
Los parámetros de fluorescencia se miden a través de flashes lumínicos que, 





plantas adaptadas a oscuridad excitadas con valor mínimo de luz (0,1 μmol fotones/m2s), 
Fm o fluorescencia máxima medida después de irradiar la hoja con un flash saturante de 
luz de varios miles de μmoles de fotones; la diferencia entre la Fm y F0 da la fluorescencia 
variable de la clorofila o Fv. Estos valores pueden medirse en plantas adaptadas a 
oscuridad o en plantas irradiadas con luz. A partir de estos valores se hallan parámetros 
que indican la eficiencia y el estado del fotosistema II (Ver Maxwell y Johnson, 2000), 
dentro de los más importantes se encuentran (Liang et al., 2007):  
 
Fv/Fm: Indica la máxima eficiencia cuántica fotoquímica del PSII, es decir, la máxima 
eficiencia o eficiencia potencial a la cual la luz es absorbida por el PSII para reducción del 
primer aceptor de electrones (plastoquinona A) en la cadena de transporte (Barker, 2008). 
Se mide usualmente en plantas adaptadas a oscuridad. Este es un indicador de estrés de 
la planta (Barker, 2008). Se considera que 0,82 indica un buen estado del PSII (Maxwell y 
Johnson, 2000) y que valores por encima de 0,80 indican la ausencia de estrés (Björkman 
et al., 1978), mientras que valores menores a 0,79 indicarían algún grado de estrés 
(Demmig-Adams y Adams III, 2006). 
ɸPSII: Es la eficiencia de operación del PSII. Estima la eficiencia a la cual la luz absorbida 
por el PSII es usada para la reducción de la plastoquinona A. Este parámetro provee un 
estimado del rendimiento cuántico del flujo lineal de electrones por el PSII a una PPFD 
dada. ɸPSII desciende al aumentar la PAR porque disminuye la disponibilidad de aceptores 
que pueden recibir  electrones. También se le denota como Fq’/Fm’ y ΔF/Fm’ (Barker, 
2008). A partir de este parámetro se determina la tasa de transporte de electrones por el 
PSII o ETR (asumiendo que los electrones se reparten equitativamente entre el PSI y 
PSII, y que el factor de absorción de las hojas es de 0,84) (Maxwell y Johnson, 2000).  
 
Por su parte, la fase bioquímica de la fotosíntesis implica la reducción y fijación de CO2 a 
moléculas orgánicas. La vía más extendida entre las plantas es el ciclo de Calvin o C3, 
que inicia cuando la enzima  Ribulosa-1-5- bifosfato carboxilasa oxigenasa (Rubisco) 
realiza la carboxilación del CO2 al aceptor ribulosa-1,5-bisfofato (RuBP) y forma como 
primer producto estable dos moléculas de 3- fosfoglicerato y, finalizando el ciclo, la 
síntesis de sacarosa y almidón. Este proceso se mide como tasa fotosintética que indica 
la eficiencia con la cual la planta está captando el CO2 y la producción de fotoasimilados 
lo cual está directamente relacionado con el crecimiento (Greer y Jeffares, 1998). La 
mayor parte de la masa seca de la planta se deriva de la fotosíntesis y, debido a que esta 
se realiza en mayor medida por el área foliar que está en contacto con la atmósfera, las 
condiciones circundantes la influencian directamente. El efecto de las variables 
ambientales en la fotosíntesis se da por medio de los estomas, ubicados en la epidermis 
que  responden al ambiente regulando su apertura. A través de los estomas no sólo entra 
el dióxido de carbono que se utiliza en la fotosíntesis sino que se pierde agua y por tanto, 
los estomas deben ser regulados adecuadamente para que en condiciones de alta 
temperatura y baja humedad, en las  cuales la pérdida de agua es mayor, pueda disminuir 
su apertura estomática y mantener así un buen estado hídrico. Este proceso secundario, 
origina una variable derivada denominada uso eficiente del agua (WUE) que está 





de la hoja (Cuevas et al., 2006). La respuesta estomática refleja la complejidad de la 
respuesta en determinadas condiciones ya que, por ejemplo, los estomas pueden abrirse 
con el aumento de la temperatura cuando el déficit de presión de vapor es bajo, cerrarse 
como respuesta al aumento del DPV con aumento de la temperatura o no afectarse 
(Tenhunen et al. 1984; Yamori et al. 2006) y por esto es necesario evaluarlo en cada 
especie y bajo diferentes condiciones.  
 
Las curvas de respuesta fotosintética a la luz y el CO2. Las curvas de respuesta de la 
fotosíntesis a la luz (A/PPFD) indican parámetros importantes acerca de su uso por la 
planta que permiten clasificarla como una planta de luz o de sombra. Esta curva permite 
determinar (1) Tasa respiratoria en oscuridad (Rdark) donde hay mayor liberación que 
fijación de CO2; (2) El punto de compensación por luz (Ic) que es la radiación a la cual se 
equipara la tasa respiratoria y la tasa fotosintética de tal manera que el balance entre la 
toma y liberación de CO2 es cero; este valor en plantas de sombra se encuentra entre 1-5 
µmoles fotones/m2s, mientras en plantas de sol, entre 10-20 µmoles fotones/m2s ya que 
en las primeras la respiración es muy baja (Baltzer y Thomas, 2007; Taiz y Zeiger, 2006); 
(3) cuando la radiación aumenta paulatinamente por encima del punto de compensación 
por luz se dice que la fotosíntesis está limitada por luz y por ende se da una relación 
lineal. La pendiente de esta recta se denomina rendimiento cuántico (ɸPPFD) y se 
encuentra entre  0.04 y 0.06 µmoles fotones/μmol CO2 tanto para plantas C3 como C4;  y 
(4) la fotosíntesis máxima o Amaxes el punto en el cual, a pesar de que la luz sigue 
aumentando, no hay aumento de la fijación de carbono debido a que cesa la limitación por 
luz y se da la limitación ya sea por la tasa de transporte de electrones, la actividad de la 
rubisco o el metabolismo de las triosas fosfato (Taiz y Zeiger, 2006). Este valor en plantas 
pioneras es más alto que en plantas de sotobosque (Lambers et al., 1998) debido a que 
las hojas de sol invierten más en capacidad de fijación de CO2 mientras que las hojas de 
sombra en captura de luz (Greer y Halligan, 2001). A su vez, derivado de este punto se 
encuentra la radiación de saturación o PPFDmax, que es precisamente el valor de radiación 
al cual se obtiene la máxima tasa fotosintética.  
 
Por su parte, a partir de la curva de respuesta fotosintética a CO2 (A/Ci), y ajustando los 
datos al modelo de Farquhar et al. (1980), se asume que la fotosíntesis está limitada por 
tres posibles procesos a los cuales corresponden tres partes diferente de la curva: (1) la 
carboxilación máxima de la rubisco o Vcmax, ya que en esta fase hay saturación de 
sustrato, RuBP, debido a una baja concentración de CO2.La capacidad de la rubisco es la 
limitación predominante de la fotosíntesis en niveles de saturación de luz, cuando el CO2 
está por debajo de 380 µbares, de tal manera que corresponde a la pendiente inicial de la 
curva A/Ci, (Sharkey et al., 2007); (2) la máxima tasa de regeneración de la RuBP (Jmax) 
que es igual a la tasa máxima de transporte de electrones ya que la regeneración de 
RuBP es altamente dependiente de la cadena de transporte de electrones en el tilacoide 
(von Caemmerer, 2000). En la curva A/Ci corresponde a la pendiente positiva a elevada 
concentración de CO2; en esta fase se asume que RuBP se está usando a una tasa 
constante. Esta limitación incluye la condición en la cual la intensidad de luz limita la 





la rubisco (Sharkey et al., 2007); y (3) la limitación por triosas fosfato (TPU) que se da 
cuando las reacciones del cloroplasto tienen una mayor velocidad que la capacidad de la 
hoja para usar los productos procedentes del mismo, principalmente, las triosas fosfato 
(Sharkey et al.,  2007); si esta etapa limita, no se regenera el fosforo inorgánico (Pi) para 
la fotofosforilación (von Caemmerer, 2000). En este punto la fotosíntesis no responde al 
aumento de CO2 ni es inhibido por el aumento de la concentración de O2 (Sharkey, 1985). 
Esta última limitación puede no ser evidente en muchas plantas; se distingue en la curva 
como un cese del aumento de fotosíntesis a pesar del aumento de concentración de CO2, 
o inclusive, disminución de la pendiente.  
 
Todos los parámetros derivados están influenciados por factores como la luz, la 
temperatura, el contenido de agua del suelo, el desarrollo de la hoja y el contenido de 
nitrógeno (Grassi et al., 2005).  
 
El potencial hídrico. Otra variable fisiológica importante es el estado hídrico de la planta, 
que es dependiente de la temperatura y de la humedad relativa, y que a su vez son los 
responsables del déficit de presión de vapor. El agua es fundamental para mantener la 
actividad fisiológica y los procesos de transporte membranal (Jones y Tardieu, 1998) lo 
cual a su vez es crucial para la productividad de los cultivos (Restrepo-Díaz et al., 2010). 
La medida del potencial hídrico (ψ) indica el estado hídrico de la planta (Cuevas-García, 
2001) y se basa en el potencial químico del agua que es una expresión cuantitativa de la 
energía libre asociada con la misma; es el trabajo que se debe realizar para llevar una 
unidad de masa de agua ligada a un tejido o al suelo hasta un estado de referencia cero 
(que es el agua pura). Debido a que el estado de referencia es un punto cero, los valores 
de potencial hídrico son negativos. El potencial hídrico de una célula vegetal está dado 
por Ψw=ψs+ψm+ψp; donde el potencial osmótico ψs se refiere a los solutos disueltos en el 
agua que disminuyen el potencial hídrico de la hoja porque el número de moléculas de 
agua capaces de moverse es menor, el potencial matricial, ψm, está dado por las 
superficies celulares sólidas que atraen moléculas de agua, el potencial de presión, ψp, se 
da a partir de la presión de turgencia que ejerce el interior de la vacuola a las paredes 
celulares cuando está llena de agua, generando una presión opuesta de las paredes al 
interior y, por tanto,  aumentando el estado energético del agua (Larcher, 2003; Taiz y 
Zeiger, 2006).  
 
En la planta se debe mantener un gradiente de potencial hídrico para que se lleve a cabo 
el ascenso de agua por medio de los elementos del xilema. Es decir, el suelo debe tener 
un mayor potencial hídrico que las raíces, estas un mayor potencial que el tallo, el tallo 
mayor que las hojas y las hojas un mayor potencial que la atmósfera. Tardieu y 
Simmoneau (1998) dividen a las plantas en isohídricas y anisohídricas dependiendo del 
comportamiento de su potencial hídrico a lo largo del día. En las primeras, el potencial 
hídrico foliar no varía de acuerdo a la demanda evaporativa del aire o el potencial hídrico 
del suelo ya que este último genera el aumento de la concentración de ácido absísico 
(ABA) xilemático, que a su vez obliga al cierre estomático para el mantenimiento de un 





descenso, se dará una aumento de la sensibilidad al ABA xilemático haciendo que se 
controle el potencial hídrico foliar más fuertemente que las plantas anisohídricas (Tardieu 
y Simmoneau, 1998). Por su parte, en las plantas anisohídricas el potencial hídrico no se 
mantiene cuando la demanda evaporativa o el potencial hídrico del suelo varían de tal 
manera que sus valores cambian de acuerdo a los efectos de las variables climatológicas 
circundantes. Por tanto, el potencial hídrico foliar en un momento dado es el resultado del 
estado hídrico del suelo que determina la línea base del ψl en ausencia de demanda 
evaporativa, y de la tasa de transpiración ligada a la demanda evaporativa de la atmósfera 
(Tardieu y Simmoneau, 1998).  
 
El potencial hídrico refleja condiciones de humedad del suelo ligado a su disponibilidad de 
agua en el mismo, capacidad evapotranspirativa del aire circundante y conductividad 
hidráulica de la planta (Kl) que indica la eficiencia en el transporte de agua por el xilema. 
Se dice que el potencial hídrico foliar medido antes del amanecer, o ψPD, indica el estado 
hídrico del suelo ya que en este punto hay un equilibrio entre el agua que se encuentra en 
el suelo y la planta gracias a que la pérdida transpiratoria por la superficie foliar es muy 
baja (Tardieu y Simmoneau, 1998). A su vez, durante el día se dice que hay un umbral de 
potencial hídrico en el cual se cierran los estomas de la planta y esta es una característica 
propia de cada especie (Mediavilla y Escudero, 2004). 
 
1.1.2. Las variables climáticas y su efecto en las variables 
fisiológicas de la planta  
 
La conductancia estomática y la tasa fotosintética en especies frutales C3 depende de las 
condiciones de irradiancia solar (Marini y Sowers, 1990; Francesconi et al., 1997),  
temperatura de la hoja (Seeley y Kammereck, 1977; Berry y Bjorkman, 1980), el déficit de 
presión de vapor (Fanjul y Jones, 1992; Tuzet et al., 2003), el estado hídrico del suelo y la 
planta (Schulze, 1986), y la nutrición mineral. La temperatura es uno de los controles 
principales sobre la distribución y productividad de las plantas con grandes efectos en 
todas las escalas espaciales y temporales (Sage y Kubien, 2007). Dependiendo de la 
especie, la temperatura óptima puede variar de acuerdo a las condiciones de 
crecimiento.Algunas especies pueden aclimatarse a cambios de temperatura y cambiar su 
óptimo aumentando la tasa fotosintética a su nueva temperatura de crecimiento, otras 
plantas son especialistas y muestran un menor potencial de aclimatación (Atkin et al., 
2006; Slatyer y Ferrar, 1977; Xiong et al., 1999). 
 
A su vez, únicamente si el déficit de presión de vapor es alto, dado por una alta 
temperatura y una baja humedad, tendrá efectos en la conductancia estomática y la tasa 
fotosintética (Mott y Parkhurst, 1991); esto permite evadir una alta transpiración y así, una 
disminución del potencial hídrico de la planta (Saliendra et al., 1995). Actualmente se 
encuentra en debate acerca de si la señal para cerrar los estomas es el aumento de DPV 
o el aumento de transpiración; las evidencias sugieren esta última teoría (Oren et al., 
1999). Sin embargo, independientemente de la teoría, en plantas anisohídricas un 





disminución del potencial hídrico (Comstock y Mencuccini, 1998; Saliendra et al., 1995). 
La sensibilidad de respuesta a DPV, al igual que la temperatura, depende de la especie 
ya que especies que tienen alta conductancia estomática a bajo DPV tienden a ser más 
sensibles a altas demandas de evapotranspiración (Yong et al., 1997).  
 
Por su parte, la luz y la concentración de dióxido de carbono son dos factores ambientales 
percibidos por las células guarda, que constituyen los estomas, y son usados para 
coordinar la apertura estomática (Assmann, 1993, 1999). La radiación, cuando se 
encuentra por encima de valores de saturación, puede generar el proceso de 
fotoinhibición que se caracteriza por una disminución paralela entre la fotosíntesis y el 
rendimiento cuántico (Osmond y Grace, 1995). Los fotones que no son llevados a la vía 
fotoquímica, se disipan por procesos como el ciclo de las xantofilas o la fotorrespiración 
(Horton y Ruban, 2005). Si aún hay exceso de energía, los fotones excitan electrones de 
moléculas de oxígeno generando especies reactivas que pueden llegar a causar la 
peroxidación de la membrana lipídica y la destrucción del aparato fotosintético (Foyer et 
al., 1994). Por esta razón, en casos donde la temperatura es alta, el sombreamiento 
puede ser una estrategia útil para reducir la temperatura de la hoja y la pérdida de agua 
en picos de radiación (Kittas et al., 1999).  
 
La capacidad de los cultivares para ajustarse a las variaciones ambientales y la estrategia 
en el uso del agua se afecta por las diferencias en la bioquímica de la hoja dentro de las 
especies como la tasa de carboxilación de la rubisco, la tasa de transporte de electrones y 
las respuestas estomáticas (Massonet et al., 2007). Además, el efecto de los factores 
climáticos varía en zonas templadas y tropicales, ya que los primeros están regulados por 
las estaciones, y por tanto las plantas de zona templada exponen mecanismos para hacer 
frente a las mismas. En las zonas tropicales, la temperatura y la disponibilidad de agua 
son elementos importantes en la regulación de las relaciones hídricas (Ribeiro y Machado, 
2007), pero la disponibilidad de luz no se considera una limitación directa debido a que la 
apertura estomática es máxima a relativamente bajo PPFD (Machado et al., 2005). 
 
La asimilación de carbono en condiciones de campo es un proceso complejo influenciado 
por los cambios diurnos y estacionales en ambientes variables (Downton et al., 1987; 
Pandey et al., 2003). Durante el día, se pueden exhibir depresiones al medio día tanto de 
la fotosíntesis como de la conductancia estomática (Küppers et al., 1986) asociado con el 
déficit de presión de vapor (Brodribb y Hollbrook, 2004; Prado et al., 1995), alta 
temperatura (Muraoka et al., 2000) que aumenta la fotorrespiración y acumulación de 
altas concentraciones de azúcares y subsecuente inhibición del aparato fotosintético 
(Sawada et al, 1986), y/o radiación (Palanisamy, 1996). La excesiva radiación y 
temperatura pueden causar baja concentración de CO2 en el sitio de carboxilación y alto 
grado de fotorrespiración (Meng et al., 1999). La disminución durante el día de la 
fotosíntesis, la eficiencia del fotosistema II y el potencial hídrico, podrá o no recuperarse 
en la tarde dependiendo de las condiciones ambientales (Rashke y Reseman, 1986). A su 
vez, la alta humedad, que aumenta en la sombra, puede favorecer la fotosíntesis (Prado 





darse en el orden de meses o aún en milisegundos como ocurre en el caso de sunflecks 
que son rayos saturantes de luz repentinos, que se pueden dar, por ejemplo, por cambios 
en la nubosidad; Estos pueden contribuir hasta con un 40-90% del PPFD diario, 
dependiendo del lugar (Pearcy, 1990), teniendo efectos sustanciales en la ganancia de 
carbono y el crecimiento vegetal (Kirschbaum y Pearcy, 1988).  
 
Además de los factores ambientales hay interacciones entre rasgos fisiológicos. Por 
ejemplo, altas tasas fotosintéticas resultarán en menores concentraciones de CO2 y 
mantenimiento de alta conductancia estomática, que tendrá un efecto negativo sobre el 
potencial hídrico (Meinzer et al., 2001; Tuzet et al., 2003).  
 
La fisiología cambia con la edad de la planta, pero los cambios dependen de la especie 
(Kenzo et al., 2006: Nabeshima y Hiura, 2008; Thomas y Winner, 2002). A su vez dentro 
de cada especie y, si hay una adaptación al ambiente,  pueden haber ritmos circadianos 
endógenos que aparecen como cambios rítmicos en la apertura estomática y la 
fotosíntesis bajo condiciones climáticas constantes, o como cambios rítmicos en la 
sensibilidad de la respuesta a algún factor ambiental, por ejemplo la luz (Freeden et al., 
1991; Hennessey y Field, 1991) o la temperatura (Hennessey y Field, 1991). Estos ritmos 
son más comunes en plantas C3 (Harmer et al., 2002) en variables como conductancia 
estomática (Mansfield y Heath 1963) y fotosíntesis (Dodd et al., 2005).  
 
1.2.3. La Gulupa. Estudios ecofisiológicos 
 
La gulupa es una  planta pertenenciente a  la familia Passifloraceae, de hábito trepador, 
perenne, con zarcillos, hojas de color verde brillante, alternas, glabras y trilobuladas. Es 
de crecimiento rápido, indeterminado y necesita tutorado. Sus flores son vistosas, 
bisexuales y presentan polinización entomófila. Se cree que proviene de  Brasil 
(Nakasone y Paull, 1998). Su fruto es una baya de corteza verde en estado inmaduro que 
cambia a púrpura a medida que madura (Salinero & Vela, Sin fecha) siendo muy 
apetecido por sus características organolépticas. 
 
Jiménez-Neira (2006) y Jiménez et al., (2009) recopilaron las condiciones óptimas de 
crecimiento para la gulupa en Colombia entre 15 y 20°C de temperatura (Jiménez-Neira, 
2006). A pesar de que Morley-Bunker (1999) sugiere que se debe sembrar en sitios libres 
de heladas, Rice et al., (1990) citado por Jiménez et al. (2009) señalan que podría 
soportar ligeras heladas. Su rango de altitud se referencia entre 1400 y 2200 msnm 
(Jiménez-Neira, 2006). Se ve afectada por  alta radiación, déficit hídrico, sobretodo en 
período reproductivo, y  lluvia, en período de floración. A su vez, la baja radiación reduce 
la floración y la cosecha (Nakasone y Paull, 1998). Sus raíces son superficiales, y crece 
en suelos con pH entre 6,5 y 7,5 (Jiménez-Neira, 2006). No obstante, hacen falta datos 
fisiológicos que permitan confirmar estos datos que provienen de años de experiencias 
empíricas resultantes de cultivos sembrados en diferentes partes de Colombia. Además, 







Con respecto a mediciones fisiológicas, se cuenta con mediciones en campo de 
intercambio de gases y potencial hídrico a lo largo del día de otros frutales trepadores en 
estado adulto como uva, Vitis vinifera (Correia et al., 1990; Downton et al., 1987) y de 
intercambio de gases, potencial hídrico y fluorescencia de la clorofila en kiwi, Actidinia 
deliciosa (Montanaro et al., 2007) en los cuales se observó un descenso de los valores de 
las variables durante el día y su posterior recuperación al anochecer. Los estudios 
ecofisiológicos realizados en Passiflora spp. son muy escasos y poco recientes; Staveley 
y Wolstenholme (1990) estudiaron el efecto del estrés hídrico en el crecimiento y la 
floración de Passiflora edulis Sims injertado con Passiflora caerulea indicando que no hay 
efecto sobre el número de flores abortadas pero sí en el número de yemas abortadas, 
área foliar de las hojas, número de flores y yemas. En este trabajo únicamente se tuvo en 
cuenta el potencial hídrico en relación con aspectos del desarrollo de la planta. Por su 
parte, Menzel et al. (1986) evaluaron el efecto del estrés hídrico en el crecimiento de 
Passiflora edulis hallando una disminución en el peso seco de la raíz y del tallo, número 
de nudos, yemas florales y flores y del área foliar. Menzel et al., (1994) evaluaron el efecto 
de la temperatura en la conductancia estomática y el crecimiento encontrando la 
disminución del crecimiento del tallo y la conductancia estomática, pero ausencia de 
efecto en el potencial hídrico  a una temperatura de crecimiento de 10°C, de lo cual se 
concluyó que hay una señal no hidráulica que influencia los estomas cuando las hojas 
están a una temperatura favorable como ya lo había hallado Davies y Zhang (1991). Por 
su parte, Simon y Karnatz (1983) hallaron en P. edulis Sims un aumento de materia seca 
y una aceleración del proceso de floración en dos semanas con aumento de la 
temperatura (20-30°C). Con respecto al aumento de materia seca en altas temperaturas 
esto ha sido confirmado por Simon y Karnatz (1983) en Passiflora edulis Sims.  En dicho 
estudio se registró también mayor número de frutos a altas temperaturas (20-30°C) y una 
aceleración del proceso de floración por dos semanas. Este último trabajo permite 
entrever que las condiciones de crecimiento aún no están claras ya que dicho estudio 
excede el rango de temperatura referenciado por Jiménez et al., (2009).  
 
Dentro de los registros de tasa fotosintética se encuentra Turner et al., (1996) quienes 
estudiaron el efecto del déficit hídrico en el uso del agua, crecimiento, floración y  
fotosíntesis de cruces de Passiflora edulis SimsXPassiflora edulis f. flavicarpa sembradas 
en macetas en vivero. Compararon plantas bien regadas, plantas sin regar por 3-4 días y 
plantas regadas únicamente en la mitad del sistema radical. Plantas sin regar alcanzaron 
potenciales hídricos al medio día de -3.7 MPa, que vuelven al valor de plantas bien 
irrigadas (-0.9 MPa) después de ser regadas. En plantas no regadas se encontró un 
efecto en la disminución de flores y hojas axilares. La fotosíntesis de plantas bien regadas 
se registró en el rango entre 8-12 µmoles de CO2/m
2s, mientras en plantas no irrigadas 
disminuyó a cero después de tres días. Recientemente, Novo-Gama et al. (2013) 
realizaron una comparación en el desempeño fotosintético de diferentes variedades de P. 
edulis Sims midiendo el estado del fotosistema I y II y la tasa fotosintética en estado 
reproductivo en condiciones de campo para determinar la más eficiente. En dicho estudio 





las diferentes variedades. Estas variables se compararon con propiedades organolépticas 
del fruto encontrado una relación entre estos y la fotosíntesis hallada en cada variedad.  
 
Por su parte, Cruz et al., (2012) realizaron mediciones tanto de intercambio de gases 
como de fluorescencia de la clorofila en plántulas de gulupa sembradas bajo vivero para 
evaluar el efecto de Fusarium en la fisiología de la planta hallando que en el día cero de 
infección, las plántulas registran una tasa fotosintética a radiación saturante entre 10 y 12 
µmoles CO2/m
2s valores que concuerdan con Turner et al., (1996). No se registran curvas 
de respuesta fotosintética a la radiación ni a la concentración de dióxido de carbono de 
gulupa.  
 
En el presente capítulo se describe y analiza la respuesta fisiológica de plantas de Gulupa 
sembrada en tres localidades diferentes del departamento de Cundinamarca durante 
cuatro estados fenológicos con el fin de determinar el ambiente más propicio para la 
siembra de acuerdo a la combinación de sus variables climatológicas. A su vez, se 
establece en cada uno de los lugares la capacidad fotosintética a partir de curvas A/Ci y 
A/PPFD a lo largo del ciclo de vida. Finalmente se evalúa si una buena respuesta 





Se evaluaron plantas de gulupa sembradas en cultivos experimentales en municipios de 
Cundinamarca con condiciones ambientales diferentes; Granada situado a una altura de 
2230 m.s.n.m, temperatura promedio de 15°C, se evaluó durante dos años (dos ciclos), 
Tena  situado a una altura de 2090 m.s.n.m, con una temperatura de 17°C se evaluó 
durante dos años (dos ciclos), Anapoima a 900 m.s.n.m y 29°C, se evaluó durante un año 
y debido a que no fueron favorables las condiciones de cultivo se realizó otra evaluación 
en Chía ubicado a 2610 m.s.n.m, con una temperatura promedio de 14°C durante un año 
(un ciclo). Las variables climáticas se determinaron con estaciones microclimáticas 
ubicadas en cada sitio de estudio.  Las coordenadas geográficas de los cultivos en cada 
localidad se ilustran a continuación.  
 
Tabla 1.1. Coordenadas geográficas de cada cultivo en cada localidad. 
Lugar Coordenadas 
Anapoima N 04°34.653’ WO 74° 33.684’ 
Chía N 04° 50.952’ WO 74° 04.343’ 
Granada N 04° 30.131’ WO74° 21.487’ Cultivo 
primer año 
N 04° 30.150’ WO 74° 21.532’Cultivo 
segundo año 
 
Tena N 04° 41.234’ WO 74° 22.564 
Cultivo primer año 









Se sembraron de 100 a 110 plantas en cada localidad con una distancia de siembra de 
6x3 metros. En cada uno de los cultivos se realizó mantenimiento de cultivo por podas de 
formación y fertilización mensual, de acuerdo a análisis de suelo anuales (Anexo, Figura 
4.1) para mantener, en lo posible, los cultivos en condiciones óptimas. La poda de 
formación se realizó de tal manera que la planta alcanzara tanto el primer como el 
segundo alambre y en cada uno extendiera ramas secundarias. Los alambres se ubicaron 
a 1 metro y 1,7 metros del suelo. El mantenimiento agronómico  estuvo a cargo de la 
empresa OCATI. El análisis de suelo señaló un bajo pH tanto en Chía como en Granada y 
Tena. En Granada el suelo es franco, y en Tena es franco-arcilloso. En todas las 
localidades las deficiencias tanto de elementos mayores como de menores, que se 
evidencian en los análisis de suelo, fueron corregidas de acuerdo a las necesidades de 
cultivo tanto en etapa vegetativa como reproductiva. El  tutorado usado fue en espaldera 
sencilla con doble alambre (Anexo, Figura 4.2). Se realizó riego cuando fue necesario, de 
acuerdo a las labores realizadas por los cultivadores, en períodos de baja precipitación 
para asegurar la disponibilidad hídrica en el suelo y el mantenimiento del cultivo.  
 
En los tres sitios se instalaron estaciones meteorológicas marca Coltein (Anexo, Figura 
4.3) para monitorear las siguientes medidas climáticas: humedad relativa (%), radiación 
fotosintéticamente activa PAR (μmol/m2s), precipitación (mm) y temperatura (°C) en 
intervalos de 15 minutos. Se tuvieron problemas en algunas épocas con la batería y/o los 
sensores de las estaciones generando la ausencia de datos en algunos meses. A partir de 
los datos de temperatura y humedad  se determinó el déficit de presión por el método de 
Allen et al., (2006) según la ecuación: 
 
DPV= es-ea (Ec. 1) 
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Se realizaron promedios generales por horas en cada una de las localidades para hallar la 
tendencia diaria de cada una de las variables climáticas.  
 
1.2.1. Tendencia diaria de las variables fisiológicas  
 
Se realizaron medidas ecofisiológicas en cuatro estados fenológicos: plántula (Estado I), 





Chía. Cada ciclo corresponde a un seguimiento completo de los cuatro estados 
fenológicos. En Anapoima se evaluó únicamente en estado de plántula y juvenil, y para 
este caso debido al escaso desarrollo de las plantas, se evaluó un tratamiento adicional 
en el estado juvenil que consistió en una instalación de polisombra al 70% para 
determinar su efecto en la fisiología de la planta (Anexo, Figura 4.4). Debido a que dicho 
cultivo no dio resultado, en el segundo año se sembraron plántulas en Chía.  
 
Se evaluaron dos ciclos desde plántula a fructificación en Granada y Tena entre 2009 y 
2012 (el primer ciclo fenológico evaluado se sembró en el 2009 y el segundo en el 2010) y 
un sólo ciclo en Chía entre 2010 y 2012. Debido al crecimiento del follaje, durante las 
fases reproductivas, se midieron las hojas del primer y del segundo alambre del tutorado 
por separado. Las medidas se realizaron en plantas sanas, marcadas, en hojas 
totalmente expandidas, color verde oscuro. Se seleccionaron hojas de ramas terciarias de 
entre el primer y el cuarto nudo a las cuales le llegaba el sol en la mañana y parte de la 
tarde para las mediciones. En la medida de lo posible dichas plantas se siguieron 
muestreando a lo largo del ciclo (a menos que presentaran signos de patógenos). 
 
Los estados fenológicos se caracterizaron así: (1) Estado de plántula;  la gulupa tiene de 
10 a 12 hojas y aún no alcanza el primer alambre del tutorado. (2) Juvenil; La planta ha 
alcanzado el segundo alambre del tutorado y no presenta ramas secundarias o sólo han 
iniciado a formarse, la planta aún se encuentra en estado vegetativo. (3) Floración; el 
cultivo se encuentra en pico de floración; debido al crecimiento indeterminado se 
encuentran también frutos en estados inmaduros. (4) Fructificación; el cultivo se 
encuentra en pico de producción en el cual la mayor parte de las plantas presentan carga 
de frutos con un estado de madurez entre el 50% y el 100% (Anexo, Figura 4.5). 
 
En cada uno de los estados fenológicos se midió la tasa fotosintética (A), la tasa 
transpiratoria (E) y la conductancia estomática (gs) con un IRGA (analizador de infrarrojo) 
ADC (ADC BioScientific Ltd. Hoddesdon, UK) sin control ambiental de la cámara. Se midió 
el potencial hídrico con una cámara de Presión de Schöllander (PMS Instruments, 
Corvallis, OR) y la fluorescencia de la clorofila con un Fluorómetro modulado (Hansatech 
FMS2, Norfolk, UK). Con este último, se midió la eficiencia de operación del fotosistema II 
(ФPSII) y  la tasa de transferencia de electrones (ETR) hallada como  ФPSII*0.84*PPFD 
(Maxwell y Johnnson, 2000). Estas medidas se registraron durante todo el día desde las 
7:00 a las 19:00 horas en rangos de dos horas (7-9, 9-11, 11-13, 13-15, 15-17, 17-19) 
para obtener la tendencia a lo largo del día, a menos que las condiciones ambientales no 
lo permitieran (lluvia o excesiva humedad) por el riesgo de daño de los equipos de 
medición. Las mediciones se realizaron durante dos días a excepción de Chía-Estado I y 
Granada-Estado II donde la precipitación sostenida o daños en los equipos impidieron 
realizarlo. A su vez se realizaron medidas nocturnas de eficiencia fotoquímica máxima del 
fotosistema II (Fv/Fm) y de potencial hídrico antes del amanecer (3:30 am). El número de 
medidas en cada estado, con los diferentes equipos fisiológicos se ilustra en la Tabla 1.2.  
 






Sólo se midió en el segundo Ciclo de Granada, Tena y Chía en la hora más importante del día 
(entre 13:00 y 15:00) y en pre-alba debido a la escasez de hojas.  
(2)
 La mitad de las hojas fue medida en ramas terciarias ubicadas en el alambre más cercano al 
suelo y la otra mitad de las hojas fue medida en ramas terciarias ubicadas en el alambre superior.  
Estado Equipo ecofisiológico N° de plantas 
medidas 
N° de hojas 
medidas 
Plántula IRGA 5 3 
Fluorómetro 10 10 
Cámara de Schöllander 5 5 
(1) 
Juvenil IRGA 5 3 
Fluorómetro 10 10 
Cámara de Schöllander 5 5 
Floración y 
Fructificación 
IRGA 5 6 
(2) 
Fluorómetro 10 20 
(2) 
Cámara de Schöllander 5 6 
(2) 
 
Debido a que la cámara de Schöllander es un método destructivo y para no estresar a las 
plantas que estaban siendo medidas con el IRGA y el fluorómetro, se colectaron hojas de 
plantas sanas diferentes a las marcadas para la medición del potencial hídrico.  
 
A partir de los datos medidos con el IRGA se halló el Uso eficiente del Agua extrínseco 
(WUE) como Tasa fotosintética/Tasa transpiratoria (Cuevas et al., 2006). También, para 
evaluar la limitación estomática se halló el Carbono interno (en la cavidad subestomática) 
/Carbono ambiental o Ci/Ca (Zhang et al., 2007).  
 
Se instalaron medidores de humedad de suelo HH2 (Delta T Devices Ltd, Cambridge, UK) 
en tres lugares diferentes del cultivo durante los muestreos, midiendo el contenido de 
agua cada dos horas al igual que se hizo con las variables fisiológicas.   
 
Debido a los cambios de localidades y la variación de los datos entre un año y otro, que 
dependieron en gran parte de las condiciones climáticas, en cada ciclo fenológico los 
datos se analizaron por separado como ciclo I y ciclo II.  
 
En la Figura 1.1 se ilustra en un diagrama el método utilizado para los muestreos 
ecofisiológicos realizados.  
 
Debido al volumen de datos, se tuvo en cuenta en el primer ciclo únicamente el estado 
juvenil y de fructificación ya que en el estado de plántula se trabajó con un analizador de 
gases diferente (PP Systems), y en el estado de floración del primer  ciclo, el analizador 
de gases sufrió una avería que sólo fue detectada una vez analizados los datos.  Por 
tanto para la caracterización ecofisiológica se  tendrá en cuenta dentro del ciclo I el estado 
juvenil en Anapoima, Granada y Tena, y en estado de fructificación únicamente  Granada 
y Tena. Para el segundo ciclo se cuenta con los cuatro estados fenológicos en Chía, 
Granada y Tena.   
También se determinó el área foliar total por planta tomando ramas representativas de 
tres plantas sanas en cada localidad, y contando el número de ramas por planta para 





Scan pro (v. 4.0, SPSS, Inc., Chicago, IL). Las hojas de las ramas de las cuales se halló el 
área foliar, fueron llevadas a horno a 70°C por 48 horas para determinar su peso seco y 
así determinar la superficie de área foliar (SLA) promedio por planta como la relación 
entre el área y el peso de la hoja (Gulías et al., 2003).  
 
Para determinar el rendimiento se tomó el peso de la producción total de frutos del cultivo 
en cada uno de los lugares por el área cultivada para determinar los kg/ha.   
 
 






Se agruparon las medidas de las diferentes hojas registradas en cada planta y cada punto 
del día (rangos de dos horas entre 7:00 y 19:00)  de tal manera que cada planta fuera una 
réplica y evitar así la pseudoreplicación (Gurga et al., 2008). Por tanto la unidad muestreal 
fue la planta.  
 
Las medidas tomadas como tasas de fotosíntesis y transpiración fueron integradas a lo 
largo del día para determinar la fijación de carbono y la pérdida de agua total en cada uno 
de los lugares (Sokal y Rohl 1981) por medio del método AUDPC (área bajo la curva de 





curva con el paquete estadístico para R MESS (Ekstrom, 2013) en el software gratuito R 
studio (RStudio, 2012).  
 
Para determinar el efecto del lugar y la hora en las variables ecofisiológicas se evaluó la 
normalidad por el método de Lilliefors (derivada de la prueba de Kolmogorov-Smirnoff) 
con un alfa de 0,05; en caso de presentar normalidad en los residuos se realizó una 
prueba de varianza a dos vías (hora y lugar) y se determinaron diferencias por el método 
de Tukey con un alfa de 0,05. En caso de no presentarse normalidad en los residuos se 
realizó la prueba no paramétrica de Friedman y se evaluó el factor lugar-hora. Para las 
variables Fv/Fm y ψPD se aplicó Kruskal-Wallis. En los dos casos se hicieron prueba post-
hoc para determinar diferencias específicas en los lugares. Esto se realizó a través de R 
Studio por medio de los paquetes MESS y Pgirmess (Ripley 2002).  
 
 
1.2.3. Curvas de respuesta fotosintética a la luz (A/PPFD) y a 
la concentración de dióxido de carbono (A/Ci) 
 
Se realizaron curvas de respuesta fotosintética a la  luz y  al CO2 en los cuatro estados 
fenológicos durante el segundo ciclo, en cada uno de los lugares entre las 7:30 y las 
12:00, horas en las cuales hay disposición para abrir estomas, y aún no hay fotoinhibición 
sostenida, por medio del IRGA (analizador de infrarrojo) ADC (ADC BioScientific Ltd. 
Hoddesdon, UK) utilizando una lámpara PAR con LEDS azules y rojos que permite el 
control de la radiación sobre un área determinada de la hoja.  
Para la curva A/PPFD se verificó que el CO2 ambiental estuviera por encima de 350 ppm, 
o de lo contrario se controló en 380 ppm con ayuda del control de CO2 que permite el 
equipo. Debido a que la temperatura no excedía los 30°C, y a la ausencia de tomas de 
energía cerca, no se controló la temperatura ni el DPV. Las curvas se realizaron ajustando 
la radiación y esperando a que la hoja respondiera y se estabilizara dentro de cuatro a 
seis minutos en su respuesta. Los puntos medidos fueron: 1200, 1000, 800, 600, 400, 
300, 200, 100, 50, 0 μmol fotones/m2s (Dependiendo del punto de compensación por luz, 
se hacían puntos intermedios entre 50 y 0 para tener mayor exactitud en la determinación 
de los parámetros). En cada estado fenológico se realizaron tres curvas de plantas 
diferentes. A partir de los datos, se ajustó al modelo hiperbólico rectangular que 
corresponde a la ecuación:  
  
         
(      )
         (1) 
 
Donde K= constante de saturación por luz definida como la mitad de la PPFD máxima, 
PPFD=PAR, Amax= Tasa de fotosíntesis máxima, Rdark=  Tasa de respiración en oscuridad. 





De la ecuación (1) igualada a cero se derivó el punto de compensación por luz (Ic). A su 
vez, el rendimiento cuántico ɸPPFD, se determinó tomando los datos que constituyen la 
parte lineal de la curva (en la fase limitada por luz) que usualmente son los datos 
inferiores a 300 μmol fotones/m2s y se realizó  una regresión lineal, verificando un R2 alto; 
ɸPPFD es igual a la pendiente de la regresión lineal (Solarte et al., 2010b).  
Para realizar las curvas A/Ci, se fijó la radiación con ayuda de la lámpara PAR  al valor de 
saturación hallado previamente con las curvas A/PPFD en cada estado fenológico. Para 
realizar esta curva primero se realizó un punto sin control de CO2 (ambiental), 
posteriormente se realizó un punto a 400 ppm para asegurar la activación en estado 
estable de la rubisco, y se disminuyó la concentración a 300, 200, 100, 50 y 0 ppm. 
Posteriormente, se ascendió directamente a 400 ppm verificando que los niveles de 
fotosíntesis fueran similares a los medidos al inicio de la curva a dicha  concentración de 
CO2. Finalmente, se asciendió paulatinamente a 600, 800, 1000 y 1200 ppm de CO2 (Long 
y Bernacchi, 2003). Se cercioró que la temperatura foliar no excediera los 30°C. A  partir 
de la determinación de los puntos que pertenecen a cada una de las posibles tres 
limitaciones, teniendo en cuenta el modelo de Farquhar et al., 1980 de acuerdo a 
Wullschleger (1993), se estimaron  los parámetros de: tasa máxima de carboxilación 
Vcmax, máxima tasa de regeneración de RuBP controlada por el transporte de electrones, 
Jmax, limitación por triosas fosfato o TPU, y respiración en condiciones de luz (Rday); se 
estimaron por un proceso de ajuste de máxima verosimilitud incorporado a una 
herramienta de Microsoft Excel Solver (Bernacchi et al., 2001). Para esto el investigador 
debe tener en cuenta los puntos que considera corresponden a cada parte de la 
limitación, y evaluar su ajuste. Para ajustar los datos se tomaron valores de afinidad de la 
rubisco de plantas C3 que son relativamente conservadas (Bernacchi et al., 2001; Long y 
Bernacchi, 2003).  
1.3. Resultados y Discusión 
 
1.3.1. Datos climáticos 
El promedio de la radiación fotosintéticamente activa registrada en Anapoima, teniendo en 
cuenta únicamente los datos del día, es considerablemente mayor (693 μmol fotones/m2s) 
que en las otras tres localidades. Tena registra la menor radiación fotosintéticamente 
activa, seguido cercanamente de Chía y Granada (Figura 1.2 a). La humedad relativa en 
Anapoima es ostensiblemente menor que en las demás localidades, siendo mayor en 
Granada, seguido de Tena y ligeramente menor en Chía (Figura 1.2b). La temperatura, 
nuevamente, es mucho mayor en Anapoima, seguido lejanamente por Tena, Granada y 
finalmente Chía. La diferencia entre las últimas tres localidades fue de aproximadamente 
un grado entre cada una (Figura 1.2c). El déficit de presión de vapor, producto de la 
mayor temperatura y la menor humedad, fue mucho mayor en Anapoima, seguido de 
Chía, Tena y finalmente Granada, donde se registraron valores menores a 0,50 kPa lo 





menores a 1,0 kPa, no son valores críticos que indiquen estrés por potencial de 
evapotranspiración.   
 
Figura 1.2. Promedio de radiación PAR (μmol fotones/m2s), Humedad Relativa (%), Temperatura 
(°C) y Déficit de presión de vapor (KPa) registradas por las estaciones climáticas en cada una de 
las localidades. El promedio de radiación se tuvo en cuenta sólo entre 6:00 y 18:00 horas, por su 
parte en las otras variables climáticas se tuvieron en cuenta los datos tanto del día como la noche. 
(Anapoima n=183 días; Chía n= 548 días; Granada y Tena n=913).  
Teniendo en cuenta que se evaluaron las variables fisiológicas a lo largo del día, y que las 
plantas pueden responder instantáneamente a condiciones climáticas si estas son 
recurrentes en el tiempo, se realizó un promedio por horas de cada una de las variables 
(Figura 1.3). La PAR en Anapoima comienza a diferenciarse de la de las otras tres 
localidades desde el amanecer, ascendiendo exponencialmente hasta las 9:00-12:00 
donde se registran los mayores valores que se encuentran cercanos a 1200 μmoles 
fotones/m2s. A partir de las 15:00 las diferencias entre localidades se reducen. Teniendo 
en cuenta las otras tres localidades, la PAR es mayor en Granada, donde entre las 9:00 y 
las 13:00 h se alcanzan las mayores radiaciones, con un promedio de 900 μmoles de 
fotones/m2s, mientras en Chía las mayores radiaciones se alcanzan entre las 10:00 y las 
12:00, con una radiación promedio de 710 μmoles fotones/m2s. En Tena se presenta el 
descenso de neblina casi a diario en diferentes horas del día (Anexo, Figura 4.6), lo que 
disminuye la radiación incidente; este hecho influye directamente sobre la radiación, que 
registra sus valores más altos entre las 8:00 y las 10:00 con un valor cercano a los 627 
μmoles fotones/m2s  y posteriormente entre 11:00 y 14:00 cuyos valores son cercanos a 
los 500 μmoles de fotones/m2s, por debajo de las demás localidades (Figura 1.3a). En la 
Figura 1.3a se evidencia un patrón común en Granada y Tena en el cual se registra un 
aumento de radiación entre las 7:00 y las 9:00 y posteriormente disminuye, mientras que 





La temperatura atmosférica en Anapoima es muy superior tanto en el día como en la 
noche oscilando en la noche alrededor de los 20 °C, y durante el día alrededor  de 30 °C. 
La temperatura diaria es similar en las localidades de Granada y Tena, cuyos promedios 
durante el día oscilan cercanos a 18,0°C, no obstante, se registran diferencias 
considerables en la temperatura nocturna: entre las 18:00 y las 23:00 h la temperatura en 
Tena está tres grados por encima de la de Granada (13 °C en Granada y 16 °C en Tena), 
y entre las 0:00 y las 6:00 h la diferencia es de uno a dos grados (11-12 °C en Granada y 
13-14 °C en Tena). En Chía la temperatura registrada es menor, ya que en el día se 
registran temperaturas entre 12 y 13,5 °C, y en la noche se presentan fluctuaciones, 
hecho que no ocurre en las otras dos localidades; entre las 18:00 y las 23:00 la 
temperatura es cercana a 11,5 °C y entre las 0:00 y las 5:00 el promedio está cercano a 
10 °C. Además, entre las 5:00 y las 6:00 se presenta un descenso considerable de 
temperatura, donde el promedio registrado es de 9 °C (Figura 1.3b), descenso que es 
más elevado en ciertas temporadas del año donde se dan las conocidas heladas de la 
sabana de Bogotá.  
 
Durante el día la humedad relativa disminuye abruptamente en Anapoima, siendo mucho 
menor entre 8:00 y 21:00 que en las otras tres localidades; los valores disminuyen a las 
14:00 h a un umbral del 50%, no obstante, en las horas de la noche la humedad asciende 
aún por encima de Tena. En Chía la humedad relativa presenta grandes diferencias entre 
el día y la noche; en la noche la humedad alcanza valores entre 92-95%, entretanto que 
en el día desciende paulatinamente alrededor del mediodía hasta 67%. Granada y Tena 
tienen una humedad relativa similar en el día (84%) pero en Tena esta humedad relativa 
se mantiene con ligeros cambios  durante la noche, mientras que en Granada aumenta a 
valores cercanos a 94% (Figura 1.3c). 
 
Por último, el potencial de evapotranspiración evaluado a través del DPV fue mucho 
mayor en Anapoima a lo largo del día llegando a valores de 1,9 kPa a las 15:00; en la 
noche los valores siguen siendo más altos que en las otras tres localidades pero son más 
cercanos entre sí. El DVP es mayor en Chía durante el día (entre 0,80 y 0,90 kPa entre 
10:00 y 15:00), seguido de Tena. Tena aunque presenta un descenso del DPV entre 
11:00 y 13:00 seguramente ligado a la nubosidad y descenso de neblina, entre las 8:00-
10:00, y 14:00-16:00 registran mayores valores que en Granada. Además durante la 
noche el potencial de evapotranspiración en Tena desciende menos que en Chía y 
Granada (0,50 kPa aproximadamente) (Figura 1.3d). En Granada, Tena y Chía el 
potencial de evapotranspiración es bajo ya que según Oren et al. (1999) se considera 





Figura 1.3. Tendencias diarias de Radiación fotosintéticamente activa (PAR), Temperatura, 
Humedad relativa y Déficit de presión de vapor (DPV) en cada una de las localidades. Se 
presentan los promedios generales por hora.  
A partir de lo anterior se puede concluir que Anapoima contrasta fuertemente con las otras 
tres localidades debido a su mayor temperatura diurna y nocturna, la menor humedad en 
el día, el mayor déficit de presión de vapor en el día, que alcanza 1,9 kPa, y la mayor 
radiación que sobrepasa los 1000 μmol/fotones/m2s entre las 8:00 y las 13:00.  
Las diferencias en cuanto a los factores ambientales diurno y nocturno en las localidades 
evaluadas  se resumen en la Tabla 1.3. Se observa que: 
 La radiación fotosintéticamente activa es mayor en Granada, seguido de Chía y 
finalmente Tena donde hay una gran influencia de la nubosidad.  
 La humedad durante el día es menor en Chía que en Granada y Tena. En la noche 
la humedad relativa cambia poco con respecto al día en Tena, mientras que en 
Granada y Chía ascienden a valores cercanos al 90%.  
 La temperatura en el día es menor en Chía que en Granada y Tena. En la noche, 
la temperatura es menor en Chía, seguido de Granada y Tena. 
 El Déficit de presión de vapor en el día es mayor en Chía, seguido de Tena y 
Granada. No obstante, en algunas horas del día, el DPV es similar en Tena y 
Granada, pero en Tena asciende en horas de la mañana y la tarde. En la noche, el 





 Las condiciones de Tena, entre el día y la noche, tienden a variar menos que en 
las otras dos localidades; no obstante, durante el día hay mayores variaciones en 
Tena ligadas a cambios por la cobertura de nubes. En Chía se destaca el alto DPV 
en el día y bajo en la noche, y la alta humedad en la noche que disminuye más 
que en las otras localidades durante el día.  
Tabla 1.3. Resumen de variables climáticas en Chía, Granada y Tena teniendo en cuenta las 
diferencias entre el día y la noche. * En Chía se presenta un descenso de la temperatura al 
amanecer (entre 5:00 y 6:00) cuyo promedio es de 9°C.  
    Chía Granada Tena 
PAR (μmol  
fotones/m2s) 
Pico del día (h) 10-13 h 9-10 h 9-10 h 11-13 h 
Valor durante 
día 630-709 730-900 630 500 
HR (%) 
Día 68-75 85 85 
Noche 90-95 93-95 81-86 
Temperatura 
(°C) 
Día 13 18 18 
Noche 10-11°C* 11-13°C 15-16°C 
DPV (kPa) 
Día 0.79-0.83 0.55 0.54-0.72 
Noche 0.20-0.28 0.30-0.35 0.48-0.50 
 
1.3.2. Ecofisiología 
Estado Juvenil-Ciclo I (Anapoima-Granada-Tena) 
El gran contraste entre las variables climáticas de Anapoima con respecto a Granada y 
Tena, se evidenció en la respuesta fisiológica de las plantas. Por esta razón, primero se 
analizan específicamente las plantas sembradas en Anapoima que presentaron 
particularidades en su respuesta al ambiente.  
En todas las variables fisiológicas Anapoima registró diferencias significativas con 
respecto a las otras dos localidades.  La tasa fotosintética fue diferente en todas las horas 
de muestreo (con un P<0,02 exceptuando las 15:00-17:00 entre Granada y Anapoima 
(P=0,29), y las 17:00-19:00 entre todas las localidades (P=0,97). Las diferencias 
específicas dentro de las horas pudieron dilucidarse gracias a que hubo normalidad en los 
residuos, condición a la que rara vez se ajustaron los datos.  La tasa fotosintética fue 
mucho menor a lo largo del día en Anapoima (Figura 1.4d), a pesar que se registró una 
radiación fotosintética mayor que en Tena y Granada de 700 μmoles fotones/m2s (Figura 
1.4a). De hecho, en las horas de mayor radiación (9:00-11:00) durante los días de 
muestreo, se evidenció un descenso de la fotosíntesis. El hecho de que la mayor tasa 
fotosintética se registró temprano en la mañana (6,6 μmol CO2/m
2s  entre 7:00 y 9:00), 
sugiere que la planta estaría aprovechando horas de menor radiación, menor temperatura 
y mayor humedad para realizar la fijación de carbono. Esto concuerda con los menores 







y en la eficiencia cuántica máxima del PSII (Figura 1.5f) que indica cierto grado de 
fotoinhibición debido a que está por debajo de 0,79 (Maxwell y Johnson, 2000).  
La mayor tasa fotosintética al inicio del día se ha registrado previamente en kiwi (Actidinia 
deliciosa), frutal de hábito trepador al igual que la gulupa, sometido a déficit hídrico cuya 
tasa fotosintética registrada fue de 7,0  μmol CO2/m
2s (Montanaro et al., 2007). Las 
mayores tasas fotosintéticas en las primeras horas de la mañana, son una estrategia para 
aprovechar las horas en las que se puede realizar alta tasa fotosintética, ligado a una 
radiación considerable pero no fotoinhibitoria, con menor potencial de evapotranspiración 
atmosférico. La baja tasa fotosintética se encuentra ligada a baja conductancia estomática 
(Figura 1.4e).  Flexas et al. (2004), señalan que valores de conductancia estomática por 
debajo de 0,05 mol HO2/m
2s, identifican el punto en el cual hay limitaciones metabólicas 
para la fotosíntesis debido a la ausencia de Ci. En Anapoima entre las 13:00 y las 17:00 
se registran valores de 0,05 indicando que está al borde de dicha limitación (Figura 1.4e), 
lo cual concuerda con la disminución de Ci/Ca (Figura 1.4c) que es un indicador de dichas 
limitaciones y que, aunque no registra diferencias significativas con las otras dos 
localidades (P=0.22), hacia la tarde se acentúan impidiendo la toma de CO2. Flexas et al. 
(2004) señalan que una de las principales razones para la disminución de la fotosíntesis 
bajo sequía es la disminución de la difusión de CO2 desde la atmósfera al sitio de 
carboxilación, y consecuente aumento de la fotorrespiración, hecho que concuerda con la 
disminución de la conductancia y que se reitera porque el cierre estomático es una de las 
respuestas más sensibles y tempranas al estrés hídrico y ocurre antes que se detecten 
cambios en el potencial hídrico (Correia et al., 1990; Escalona et al.1999; Flexas et 
al.2002; Flexas y Medrano, 2002). La fotorrespiración estaría además favorecida por las 
altas temperaturas que reducen la concentración de dióxido de carbono con respecto a 
oxígeno.  
Además, Flexas et al, (1998) mostraron que la conductancia estomática es el primer 
parámetro en disminuir en presencia de estrés hídrico, seguido de cambios 
concomitantes, pero menores, en la tasa fotosintética, como se evidenció en los 
resultados del presente estudio. Dicho estrés hídrico indica que las plantas de gulupa no 
resisten alta temperatura, sumado a alta radiación, baja humedad durante el día y, por 
ende, altos déficits de presión de vapor (Figuras 1.2 y 1.3,  condiciones climáticas de 
Anapoima). 
La baja conductancia estomática permitió una disminución en la tasa transpiratoria (Figura 
1.4b) que fue baja durante el día, diferente significativamente de Granada y Tena 
(P=0,011), hecho que permite afirmar que la planta está sometida a condiciones de baja 
disponibilidad de agua y por ende, estaría desplegando estrategias para disminuir su 
pérdida a costa de una baja tasa fotosintética durante el día. La Figura 4.7a del Anexo, 
muestra efectivamente, la menor cantidad de agua del suelo en Anapoima. La cantidad 
total de agua perdida durante el día, hallada por AUDPC, fue mucho menor en Anapoima 
(10,7 mmol H2O/m
2s) que en Granada (15,5 mmol H2O/m
2s) y Tena (17,5 mmol H2O/m
2s). 
La regulación estomática en el intercambio de gases es un factor clave para la 





ganancia de carbono (Dichio et al., 2006). Sin embargo, y a pesar de que las plantas 
estarían sacrificando la fijación de carbono en pro de la conservación de agua en 
Anapoima, el uso eficiente del agua fue significativamente menor (P<0,01) que en las 
otras dos localidades (Figura 1.4f) indicando que la estrategia no fue efectiva y que la 
gulupa  no sería tolerante a la desecación.  
Lo anterior se evidencia además en el estado hídrico que disminuye durante el día hasta 
valores de -1,6 MPa (Figura 1.5d) en las horas del día donde a su vez se presenta mayor 
déficit de presión de vapor (Figura 1.3d). En Anapoima, la disminución de gs a dichas 
horas (Figura 1.4e) estaría ligada a un mecanismo para evitar la pérdida de agua que no 
fue evidente debido a las condiciones de alta temperatura y baja humedad. Además, las 
condiciones nocturnas tampoco favorecen la recuperación de agua evidenciado por el 
bajo potencial hídrico antes del amanecer (-1,12 MPa) (Figura 1.4e), a pesar de que 
aunque el contenido de humedad es bajo, aún no es crítico (Anexo, Figura 4.6a).  Los 
valores de potencial hídrico foliar hallados son menores que los registrados para Kiwi en 
plantas bajo condiciones de estrés hídrico (Gucci et al., 1996) y cercanos a los registrados 
por plantas de vid en condiciones mediterráneas (Poni et al., 2009).  
A su vez, los parámetros de fluorescencia de la clorofila indicaron una mayor disminución 
de la eficiencia máxima del fotosistema II, ligado a las altas radiaciones (Figura 1.5 a y b) 
que disminuyó hasta valores de 0,46, significativamente menores que en las otras dos 
localidades (P<0,01), que al igual que sucedió con el potencial hídrico foliar, no se 
recuperaron durante la noche como se evidenció en el menor valor de Fv/Fm (0,75) (Figura 
1.5f) que indicaron cierto grado de estrés (Demmig-Adams y Adams III, 2006).  No 
obstante, Fv/Fm en condiciones de estrés hídrico debe ser entendida como una 
consecuencia más que como una causa de la disminución de la fotosíntesis, y debido a 
esto no se evidenciaría una mayor disminución en Anapoima ya que las hojas están 
dotadas con una concentración mayor de fotosistemas  de la necesitada para la 
fotosíntesis, de tal manera que el 50% de las unidades del PSII pueden ser dañadas 
antes de que haya un efecto en la fotosíntesis (Lee et al., 1999).  
A su vez  y aunque la tasa de transporte de electrones no registró diferencias entre las 
tres localidades (P=0,84) (Figura 1.5c), es destacable que los picos de radiación en 
Anapoima no se corresponden con aumentos de la tasa de transporte indicando daños en 
el fotosistema II y desviación de los electrones a otras vías como la reacción de Mehler y 
fotorrespiración (Allen y Ort, 2001; Fryer et al., 1998; Flexas y Medrano, 2002). En la 
mayoría de los muestreos, y como se verá a lo largo del análisis, la eficiencia de 
operación o ɸPSII tendrá el comportamiento inverso a la radiación debido a que a una 
mayor radiación se puede aprovechar una menor cantidad de electrones en la excitación 
de la clorofila del fotosistema II  (P700) y por tanto se pierden más electrones como calor 
disminuyendo así la eficiencia de operación. De esta misma manera, la ETR será mayor a 
mayores valores de radiación, a menos que el complejo  del PSII no esté disponible para 
recibir electrones como sucedió en Anapoima.  
Es de resaltar que debido al evidente estrés en el que se encontraban las plantas en 





sumado a que previamente se había agregado materia orgánica en la zona de raleo. La 
polisombra fue dejada un mes, y las plantas fueron medidas para evaluar su efecto. No se 
encontró un efecto positivo de la polisombra ya que aunque la humedad del suelo 
aumentó ligeramente, la fotosíntesis fue menor en la mayor parte del día, la tasa 
transpiratoria no varió, la eficiencia de operación del PSII aunque aumentó no fue 
significativa, y el potencial hídrico fue menor  aún en uno de los rangos del día (Anexo, 
Figura 4.8). Por esta razón, se demuestra que las plantas, además de estrés por alta 
radiación, presentaban un estrés hídrico definido por las condiciones atmosféricas que no 
son aptas para la gulupa (Anexo, Figura 4.9).  
Teniendo en cuenta las localidades de Granada y Tena,  la tasa fotosintética sólo registró 
diferencias significativas entre 9:00 y 11:00, donde se registró un pico fotosintético en 
Granada de 10,44 μmol CO2/m
2s, mientras que en Tena solo ascendió hasta 9.47 μmol 
CO2/m
2s. La relación de la radiación con la tasa fotosintética fue más evidente en 
Granada (Figura 1.4 a y d) ya que en Tena las mayores radiaciones se registraron en la 
tarde, y el pico fotosintético se dio entre 11:00-13:00. A pesar de esto, y debido a ligeros 
aumentos de A entre las 11:00 y las 17:00 en Tena, la ganancia total de carbono durante 
los días de muestreo fue similar; en Granada de 35,8 μmol CO2/m
2s y en  Tena de 37,4 
μmol CO2/m
2s. Ci/Ca se mantuvo relativamente constante (Figura 1.4c) durante el día, y es 
el resultado de un efecto de la fotosíntesis y no un efecto de cierre estomático (Figura 
1.4e) indicando que no hay limitaciones estomáticas en la toma de CO2 por parte de la 
planta en Granada y Tena a diferencia de Anapoima (Figura 1.4e) y por ende las 
limitaciones fotosintéticas serían de tipo metabólico (Flexas et al. 1998) que incluye la 
reducción en la tasa fotosintética por disminución en la eficiencia de carboxilación (Wise 
et al., 1991) o  disminución de la regeneración de la ribulosa-1-5-bifosfato (Tezara y 
Lawlor, 1995).  
La tasa transpiratoria no registró diferencias significativas entre Tena y Granada, no 
obstante, en el rango de 7:00-9:00 y 15:00-17:00, la pérdida de agua fue mayor en Tena 
(Figura 1.4b), lo cual se refleja en la pérdida de agua total durante los días de muestreo 
que fue menor en Granada. Los ligeros aumentos en la pérdida de agua por la superficie 
foliar se evidenciaron en el potencial hídrico foliar cuyo descenso fue mayor en Tena entre 
las 15:00-17:00 con valores de hasta -1,00 MPa. Sin embargo, no se registraron 
diferencias estadísticamente significativas entre estas dos localidades. En Granada, se 
registró un menor descenso  del potencial hídrico foliar (-0,64 MPa entre 11:00 y 13:00) 
(Figura 1.5d)  y una mayor recuperación durante la tarde. Este patrón continuó durante la 
noche ya que las plantas sembradas en Granada registraron un mejor estado hídrico que 
las sembradas en Tena (P<0,01) (Figura 1.5e). Esto contrasta con el contenido de 
humedad del suelo que fue ligeramente mayor en Tena (Anexo, Figura 4.7a), y que 
indicaría que las condiciones atmosféricas, más que las edáficas, estarían limitando la 
recuperación hídrica de la planta en la noche, donde los deltas de humedad y temperatura 
(Figura 1.3) podrían favorecer la recuperación hídrica. Este hecho concuerda con lo 
encontrado para Passifloras por Menzel et al. (1994) quienes encontraron que la señal 





Por último, la fluorescencia de la clorofila no registró diferencias entre las plantas juveniles 
sembradas en Granada y Tena,no obstante, entre 9:00 y 11:00 y al finalizar el día (15:00-
19:00), la eficiencia de operación en Tena es menor (Figura 1.5b), producto del aumento 
de la radiación, con respecto a Granada. Es de destacar que al medio día, cuando se da 
el pico de radiación en Granada durante los días de muestreo (Figura 1.5a), la 
disminución es poca y cercana a la que ocurre en Tena con una radiación mucho menor. 
Esto podría indicar una mayor eficacia de operación del PSII en Granada, hecho que se 
reiteró con su ETR ya que a una PAR de 433 μmol fotones/m2s se alcanzó mayor ETR 
(103,3 μmol electrones/m2s), mientras en Tena con una PAR mayor de 484 μmol 
fotones/m2s, sólo se alcanzó una ETR de 94,79 μmol electrones/m2s (Figura 1.5c).  A 
pesar de dichas observaciones,  dicha operación de la cadena de transporte de electrones 
sería suficiente para realizar tasas fotosintéticas similares a las de Granada (Figura 1.4d) 
aun supeditada a baja radiación. Es de resaltar, que la disminución de ɸPSII es normal, 
necesaria e inocua para el fotosistema (Demmig-Adams et al. 1998; Griffin et al. 2004), ya 
que desvía los electrones en exceso como calor evitando el daño del fotosistema II, esto  
se observa en el hecho de que en los siguientes rangos después de la disminución hay un 
aumento que al final del día registró valores entre 0,71 y 0,77 (similares a los de la 
mañana) indicando una recuperación de su eficiencia al disminuir la radiación. La 
fotoinactivación de los centros de reacción del fotosistema II son una consecuencia 
inevitable resultado de la irradiancia y el tiempo de iluminación (Anderson et al., 1997). 
Esto es fotoinhibición dinámica ya que en el caso de presentarse una fotoinhibición 
crónica, los valores de rendimiento se reducirían por varias horas para re-sintetizar la 
proteína fusible del fotosistema II que es el primer objetivo del exceso de luz cuando no se 
puede disipar (Osmond, 1994). 
Los valores de Fv/Fm registrados fueron altos (Figura 1.5f) indicando la ausencia de estrés 
y daño del fotosistema (Flexas et al., 2008; Gulías, 2006) ya que Fv/Fm indica 
fotoinactivación de los centros de reacción o fotoprotección sostenida. 
A partir de todo lo anterior, se puede resumir: 
- Los valores de variables fisiológicas de plantas juveniles sembradas en Granada y 
Tena fueron similares (Tasa fotosintética, tasa transpiratoria, eficiencia de 
operación del PSII),  no obstante, en ciertas horas del día sobresalieronn las 
plantas de Granada (siendo significativo sólo en la tasa fotosintética) por su mayor 
fotosíntesis, menor pérdida de agua y menor disminución de la eficiencia del PSII 
a mayores radiaciones, hecho que también se evidencia con la tasa de transporte 
de electrones. 
- El estado hídrico de plantas sembradas en Granada fue mejor que en las otras dos 
localidades. 
- Las condiciones climáticas en Anapoima no son aptas para el cultivo de la gulupa 
ya que sus condiciones generan estrés hídrico y fotoinhibición.  
- Las plantas juveniles de Granada sobresalen por su mejor desempeño fisiológico 






Figura 1.4.  a), Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD). b), tasa 
transpiratoria (E). c), Carbono interno/Carbono atmosférico (Ci/Ca). d), Tasa fotosintética (A), e) 
Conductancia estomática (gs) medidos, f) Uso eficiente del agua (WUE) medidos durante el día en 
plantas juveniles sembradas en Anapoima, Granada y Tena en el año 2009. Las diferencias 
significativas se realizaron con la prueba de Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0,05 (n=5 
plantas en cada rango de dos horas;  cada n corresponde al promedio de cada planta de un total 
de  a tres hojas totalmente desarrolladas).  
 
Figura 1.5.  a), Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo medida con el fluorómetro 
modulado (PPFD). b), eficiencia de operación de PSII (ɸPSII),c), Tasa de transporte de electrones 
(ETR). d), Potencial hídrico foliar (ψl) medidos durante el día en plantas juveniles sembradas en 
Anapoima, Granada  y Tena. e), potencial hídrico foliar medido antes del amanecer. f),  Máxima 
eficiencia cuántica del PSII (Fv/Fm). Las diferencias significativas se realizaron con la prueba de 
Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0.05. (n=5 plantas en las medidas de potencial hídrico, y 
10 plantas en las medidas de fluorescencia, en cada rango de dos horas;  cada n corresponde al 





potencial hídrico. En datos de fluorescencia n=10 planta donde cada n está constituido por 10 
hojas). 
Fructificación- Ciclo I (Únicamente Granada y Tena)  
Debido al poco crecimiento, desarrollo, pobre desempeño ecofisiológico y síntomas 
visuales de estrés (Anexo, Figura 4.8) las plantas sembradas en Anapoima dejaron de 
monitorearse después del estado juvenil. 
La tasa fotosintética (Figura 1.6d) registró diferencias significativas entre localidades 
(P<0,01) y fue mayor en Granada. Este hecho estaría relacionado con la baja radiación en 
Tena (Figura 1.6a), sobre todo entre las 11:00  y las 19:00 horas. En las dos localidades 
la tendencia de la radiación concordó con la tasa fotosintética, de tal manera que en las 
horas del día que hubo mayor PAR (entre las 7:00 y las 9:00), se registraron las mayores 
tasas fotosintéticas siendo de 9,9 μmol CO2/m
2s en Granada y de 8,9 μmol CO2/m
2s en 
Tena. La concordancia entre estas dos variables  se ha encontrado en otros estudios en 
los que realizaron mediciones a lo largo del día (Evrendilek et al., 2008). Esto es de 
destacar ya que a dichas horas la radiación fue mucho más baja en Tena que en 
Granada, al igual que la conductancia estomática (Figura 1.6e) lo cual podría señalar una 
mayor eficiencia en el uso de la luz para la fijación de carbono o una participación de otros 
factores climáticos que estarían favoreciendo la toma de CO2 aún a radiaciones más bajas 
que en Granada. También podría estar ligado a los bajos requerimientos de radiación de 
la gulupa, que le permitirían realizar altas tasas fotosintéticas con radiaciones por debajo 
de 1000 μmol fotones/m2s o a ritmos endógenos o circadianos de la planta que podrían 
controlar la tendencia como se ha visto en otras plantas (Doughty et al., 2006). A pesar de 
esto, la radiación hace disminuir la tasa fotosintética en Tena, en horas de la tarde, por 
debajo de 4 μmol CO2/m
2s, mientras que en Granada es cercana a los 6 μmol CO2/m
2s, 
hecho que se vio reflejado en la ganancia de carbono diaria total que fue de 25,1 μmol 
CO2/m
2s en Tena y 34,7 μmol CO2/m
2s en Granada.  
La tasa transpiratoria, de acuerdo con lo observado en  la  tasa fotosintética, fue menor 
durante el día en Tena, aún en las primeras horas del día (Figura 1.6b) que se 
correspondieron con una mayor eficiencia en el uso del agua en la mañana (Figura 1.6f). 
Posteriormente, la eficiencia en el uso del agua fue similar entre las dos localidades, pero 
ligado a una baja fotosíntesis y baja transpiración en Tena, mientras que en Granada la 
fotosíntesis fue mayor a costa de mayores tasas transpiratorias (Figura 1.6b) y 
conductancia estomática (Figura 1.6e). En referencia a la tasa transpiratoria, es evidente 
la pérdida total de agua durante el día, medido con AUDPC, que fue de 8,8 mmol H2O/m
2s 
en Tena y 14,6 mmol H2O/m
2s en Granada. Las limitaciones estomáticas se evalúan a 
partir de bajos valores de tasa fotosintética, junto con bajos valores de Ci/Ca (Figura 1.6c); 
los menores valores de Ci/Ca se correspondieron con las mayores tasas fotosintéticas lo 
cual es normal, y la mayor Ci/Ca en las siguientes horas en Tena indicaría que las 
limitaciones no son estomáticas y por tanto serían limitaciones metabólicas, que podrían 






En el estado juvenil sobresale la cercana tendencia entre la radiación, la tasa fotosintética 
y la tasa transpiratoria en las dos localidades, asociada con la tendencia en la apertura 
estomática (Figura 1.6 a, b, e).  
A pesar de la mayor eficiencia en el uso de agua registrada en Tena en las primeras 
horas del día (Figura 1.6f), se registró un menor estado hídrico foliar (Figura 1.7d), ya que 
aunque hubo un descenso a las 9:00 cercano a -1,15MPa en las dos localidades, 
posteriormente aumentó el agua foliar en Granada hasta finalizar el día, mientras en Tena 
permaneció bajo hasta las 15:00, y aún al finalizar el día los valores fueron 
significativamente menores que en Granada (P<0,01) (Figura 1.7d). Esta tendencia 
continuó al anochecer donde en Tena se registró un ψl de -0,42 MPa  mientras en 
Granada fue de -0,22 MPa (P<0,01). Esto contrasta con el mayor contenido de agua del 
suelo en Tena (Anexo, Figura 4.7b), llevando a descartar baja disponibilidad hídrica en el 
suelo como causa del menor potencial hídrico foliar. Lo anterior estaría ligado a un 
aumento de DPV en horas de la tarde, que generaría que a pesar  de que se disminuya la 
conductancia estomática (Figura 1.6e), esta reducción no sea suficiente para la 
recuperación del estado hídrico de la planta. Algunos autores han detectado transpiración 
nocturna (Caird et al., 2007), hecho que podría ocurrir en Tena debido a la alta DPV  
nocturna y que sería una razón para la ausencia de recuperación en la noche, a pesar de 
tener buen contenido hídrico en el suelo. 
 
Figura 1.6  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD) medido con el IRGA, 
b) tasa transpiratoria (E). c) Carbono interno/Carbono atmosférico (Ci/Ca), d) Tasa fotosintética (A). 
e) conductancia estomática (gs) y f) Uso eficiente de agua (WUE)  medido durante el día en plantas 
en pico de fructificación sembradas en Granada  y Tena. Las diferencias significativas se realizaron 
con la prueba de Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0.05 (n=5 plantas en cada rango de dos 
horas; cada n corresponde al promedio de cada planta de un total de seis hojas totalmente 
desarrolladas ubicadas en ramas terciarias de los dos alambres del tutorado).  
La eficiencia de funcionamiento del PSII (ɸPSII) de acuerdo con la radiación durante el día, 





(Figura 1.7b y 1.7e). No obstante, y a pesar de que la eficiencia de operación del PSII 
disminuyó más durante el día en Granada, su recuperación fue rápida de tal manera que 
los valores al finalizar el día fueron similares a las plantas sembradas en Tena (Figura 
1.7b). A pesar de esto, la eficiencia fotoquímica máxima del PSII fue menor en Tena 
(Figura 1.7f), lo cual señala que no es suficiente una baja radiación para garantizar el 
buen estado del PSII, y que factores como las reducidas diferencias en temperatura y 
humedad entre el día y la noche, tendrían no sólo efecto en la recuperación hídrica, sino 
en la recuperación del fotosistema. Fv/Fm fue muy alto en Granada, hecho que permite 
afirmar una óptima recuperación del fotosistema aún a mayores radiaciones, al igual que 
ocurrió con el potencial hídrico, aun cuando se registraron mayores tasas transpiratorias, 
lo cual confirma que las condiciones de Granada favorecen más las plantas en estado de 
fructificación.  
 
Figura 1.7.  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD) medida con el 
fluorómetro, b) eficiencia de operación de PSII (ɸPSII), c) potencial hídrico foliar antes del amanecer, 
d) Potencial hídrico foliar (ψl) y e) Tasa de transporte de electrones (ETR) medidos durante el día 
en plantas en pico de fructificación sembradas en Granada  y Tena. f) Máxima eficiencia cuántica 
del PSII (Fv/Fm). Las diferencias significativas se realizaron con la prueba de Friedman o Kruskal 
Wallis con un alfa de 0.05. (n=5 plantas en cada rango de dos horas;  cada n corresponde al 
promedio de cada planta  de un total de seis hojas totalmente desarrolladas ubicadas en ramas 
terciarias de los dos alambres del tutorado en el potencial hídrico. En datos de fluorescencia n=10 
plantas donde cada n está constituido por 20 hojas). 
Estado Plántula- Ciclo II (Granada, Tena y Chía) 
La tasa fotosintética registrada fue similar en las tres localidades (Figura1.8d), aunque se 
registraron diferencias significativas entre Tena-Chía y Granada, siendo superior la 
fotosíntesis en Tena, seguido de Chía y cercanamente de Granada (P<0,01). Esto 
concuerda con la tasa de fijación de carbono diaria integrada, que fue de 37,31 μmol 
CO2/m
2s en Tena,  32,40 μmol CO2/m
2s en Chía y 31,00 μmol CO2/m





Granada y Tena la tendencia de la radiación en el día concordó con la fotosíntesis, 
aunque los picos de radiación no son proporcionales con los picos de fotosíntesis, hecho 
que puede estar ligado con los ritmos endógenos o circadianos de la planta (Doughty et 
al., 2006), gracias a que en Granada y Tena las mayores radiaciones se dan a dichas 
horas (Figura 1.3a). De hecho, se evidencia que en Tena el pico de 1000 μmol 
fotones/m2s no pudo ser aprovechado lo suficiente en el rango de 9:00-11:00, y que a 
pesar de un descenso de la PAR en Granada a esa misma hora, la fotosíntesis 
permaneció relativamente alta. En las tres localidades se dio la mayor fotosíntesis en las 
horas de la mañana, donde a su vez se dan condiciones aptas para fijación de CO2 sin 
considerables pérdidas transpiratorias. En Chía la tendencia de PPFD no se corresponde 
con la de la tasa fotosintética, indicando que otros factores estarían influyendo en la 
tendencia durante el día; de hecho, el aumento de radiación entre 13:00-15:00 concordó 
con una disminución de A y de gs (Figura 1.8d y e) que indica que el aumento de la 
radiación cercano al medio día trae consigo aumento de temperatura y disminución de 
humedad relativa, y  generaría una disminución de la apertura estomática para evitar 
pérdidas considerables de agua.  
La mayor tasa fotosintética en Tena (P<0,01), concordó con una mayor tasa de 
transpiración entre las 9:00 y las 11:00 horas, indicando que un ascenso considerable de 
la radiación estaría relacionado con un aumento de la temperatura  (que se comprobó al 
graficar la temperatura foliar, datos no mostrados) y disminución de la humedad, tendría 
un efecto claro en el aumento de la pérdida de agua cuyo total en los días de muestreo 
fue de 13,0 mmol H2O/m
2s. Esto contrasta con el aumento de A, entre 13:00-15:00 que 
comprometió poca pérdida de agua (Figura 1.8 b y d) como consecuencia del poco 
aumento de la temperatura foliar. A su vez, a pesar de que la fijación de carbono diaria en 
Granada y Chía fue similar, la tasa de pérdida de agua fue mayor en este último, 11,4 
mmol H2O/m
2s, mientras en Granada fue de 8,7 mmol H2O/m
2s. La tendencia de la 
radiación en Chía, concordó con la  tendencia de la tasa transpiratoria, aunque se 
evidencia el resultado de la disminución de gs en el rango de mayor radiación ya que la 
tasa transpiratoria se mantuvo constante entre 9:00 y 15:00 (Figura 1.8b y e). El uso 
eficiente del agua fue mayor en Granada la mayor parte del día (Figura 1.8f, P<0,01) 
resultado de la baja tasa transpiratoria, que no resultó en una disminución considerable de 
la fotosíntesis. La WUE en Chía y Tena fue similar (P>0,05) (Figura 1.8f), hecho que en 
Tena se debió a una mayor tasa fotosintética a costa de una mayor tasa transpiratoria 
mientras que en Chía está ligado a una tasa fotosintética moderada, pero una pérdida de 
agua que no disminuyó lo suficiente.  
La conductancia estomática (Figura 1.8e) fue menor en Granada (P<0,01), hecho que 
indica una mayor eficiencia en el uso de la luz y para la fijación de CO2 debido a que la 
tasa fotosintética, a pesar de ser menor en algunos puntos del día, no difirió 
significativamente de la de Chía que necesitó una mayor conductancia estomática para 
alcanzar valores similares o ligeramente mayores de fotosíntesis. En Chía la conductancia 
fue similar a la de Granada, pero su fotosíntesis fue menor. La figura 1.8c muestra que no 





la ausencia de CO2 en la cavidad subestomática, ya que la tendencia de Ci/Ca fue  acorde 
con la evidenciada en la tasa fotosintética.  
Se destaca la relación A-E-PPFD en Tena y en Granada (Figura 1.8 a, b, d) que, al igual 
que en estados anteriores, evidencia el efecto de la radiación en estas variables 
ecofisiológicas, mientras que en Chía la disminución de la humedad por debajo del 70% 
(Figura 1.3c) hace desplegar estrategias de conservación hídrica cuando aumenta la 
radiación.  
 
Figura 1.8.  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo medida con el IRGA 
(PPFD), b) Tasa transpiratoria (E), c) CO2 interno/CO2 ambiental (Ci/Ca), d)Tasa fotosintética (A), e) 
Conductancia estomática (gs) y f) Uso eficiente del agua extrínseco (WUEe) medido durante el día 
en plántulas sembradas en Chía, Granada  y Tena durante el año 2010 y el 2011. Las diferencias 
significativas se realizaron con la prueba de Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0.05 (n=5 
plantas en cada rango de dos horas;  cada n corresponde al promedio de cada planta de un total 
de tres hojas totalmente desarrolladas ubicadas en ramas terciarias de los dos alambres del 
tutorado).  
En el estado de plántula la tasa transpiratoria se reflejó en el estado hídrico foliar, que fue 
significativamente menor al medio día y antes del amanecer en Tena (P<0,01), hecho que 
puede estar ligado a la baja humedad relativa en la noche, y por ende, poca disminución 
de DPV (Figura 1.3d). A su vez, el potencial hídrico foliar fue menor en Chía que en 
Granada (P<0,01) al medio día (Figura 1.9d), pero dichas diferencias aunque 
significativas, disminuyeron en la noche indicando una efectiva recuperación de agua por 
las raíces en Chía. Esto estaría favorecido por el aumento considerable de humedad y la 
disminución de DPV durante la noche en Chía, a pesar de que durante el día hay mayor 
potencial evapotranspiratorio. El estado hídrico foliar, no concordó con el contenido de 
agua del suelo que fue menor en Granada que en Chía durante los días de muestreo 
(Anexo, Figura 4.7c), y que, al igual que en el ciclo I, estaría ligado más a condiciones 
atmosféricas que edáficas. Al respecto, se ha reportado en varios cultivos maderables que 





relacionado con el estado hídrico del suelo (Flore y Lakso, 1989). Hay que tener en 
cuenta la controversia que existe acerca de la señal de percepción de los estomas para 
desatar el cierre estomático; hay modelos que favorecen las condiciones atmosféricas 
como señal y otros la disponibilidad hídrica del suelo (Damour et al., 2010). Dentro de las 
teorías con mayor fuerza se encuentra la de Mott y Parkhurst (1991) que indican que la 
respuesta de los estomas se da a partir de la cantidad de agua en la cavidad 
subestomática, es decir, del potencial hídrico foliar, de tal manera que cuando se llega a 
un umbral crítico se dispara el cierre estomático. De esta manera gs respondería también 
a E, ya que a una mayor E, mayor evaporación de agua de la cavidad subestomática. Lo 
anterior sugiere que a pesar de que en Tena se registró un potencial hídrico mucho menor 
en horas de mayor DPV, dichos valores estarían por encima del umbral que desataría la 
cavitación en el xilema y con esto el cierre estomático (Damour et al., 2010).  
Con respecto a los parámetros de fluorescencia de la clorofila, en todas las localidades 
ɸPSII tuvo una tendencia inversa a la del PPFD de acuerdo a lo esperado (Hernández-
Gonzáles, 2007) de tal manera que en Granada una menor radiación durante el día se 
reflejó en un mayor rendimiento del PSII (P<0,01). Por su parte, en Tena y Chía el factor 
de operación del PSII fue similar (P=0,13). En las tres localidades la disminución de la 
eficiencia del PSII se debe a una fotoinhibición dinámica como se evidencia al final del día 
(Figura 1.9b) indicando el efecto de la desviación no fotoquímica en el cual actúa 
principalmente el ciclo de las xantofilas, la protonación de proteínas del PSII y la 
presencia de la proteína SPbS que permite la redistribución de fotosistemas para evitar la 
fotoinhibición (Demmig-Adams y Adams III, 2006; Eskling et al., 1997; Gilmore, 1997).  No 
obstante, Fv/Fm demostró un mejor estado del PSII en Granada, seguido de Tena (P<0,01) 
cuyos valores indican un estado óptimo del fotosistema; mientras que  en Chía, a pesar 
de que no se evidencia un grado de estrés alto, sí hay una disminución de la capacidad 
del PSII, hecho que puede estar relacionado con las bajas temperaturas (Allen y Ort, 
2001).  
La tasa de transporte de electrones concordó fielmente con la radiación durante el día en 
las tres localidades, lo cual indica que la radiación no está por encima de la capacidad de 
uso del fotosistema II (Figura 1.9a y c). Teniendo en cuenta que la ETR sería un indicador 
de la tasa fotosintética en condiciones de ausencia de estrés, se esperaría que fuera 
mayor en Chía que en Granada, no obstante la tasa fotosintética fue similar (Figura 1.8d), 
hecho que permite afirmar que parte de la ETR en Chía estaría desviándose a vías como 







Figura 1.9. a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo medida con el fluorómetro 
(PPFD), b) eficiencia de operación de PSII (ɸPSII). C) Tasa de transporte de electrones (ETR) 
medidos durante el día en plántulas sembradas en Chía, Granada y Tena. d) Potencial hídrico 
foliar medido entre 13:00-15:00 y antes del amanecer (ψPD) y e) Máxima eficiencia cuántica 
fotoquímica del PSII (Fv/Fm).  Las diferencias significativas se realizaron con la prueba de Friedman 
o Kruskal Wallis con un alfa de 0.05. (n=5 plantas en cada rango de dos horas;  cada n 
corresponde al promedio de cada planta de un total de  a seis hojas totalmente desarrolladas 
ubicadas en ramas terciarias de los dos alambres del tutorado. En datos de fluorescencia n=10 
plantas donde cada n está constituido por 10 hojas). 
Los valores de tasa fotosintética en el día, concuerdan con los resultados de la capacidad 
fotosintética hallada a través de las curvas A/PPFD (Figura 1.10) cuyos parámetros 
derivados se ilustran en la Tabla 1.4. La máxima tasa fotosintética se registró en Tena 
(15,87 µmol CO2/m
2s), seguido de Granada (12,08 µmol CO2/m
2s) y Chía (11,54 µmol 
CO2/m
2s). En el resto de parámetros, Tena registró valores medios entre Granada y Chía 
(Tabla 1.4). A pesar de que tuvieron capacidad fotosintética similar, el desempeño 
fotosintético con respecto a la luz fue  mejor en Granada respecto a Chía debido a que 
registra una menor tasa respiratoria, menor punto de compensación por luz y eficiencia 
cuántica similar; esto indica que necesitan menor cantidad de luz para tener fijación de 
CO2. Con respecto a este último parámetro, Tena registró también una mayor eficiencia 
cuántica de tal manera que a determinada cantidad de luz, la eficiencia en su uso será 
mayor que en las otras dos localidades, hecho evidente en la figura 1.8d donde a una 
radiación menor, A fue mayor que en Chía y Granada. Se evidencia un bajo nivel de 
saturación por luz en todas las localidades cuyo valor de radiación se alcanzó durante los 
días de muestreo pero la fotosíntesis alcanzada fue menor (Figura 1.8a y d), este hecho 
es común encontrarlo y se ha referenciado por varios autores (Zhang et al., 2008) y se 
asocia a las fluctuaciones microclimáticas durante las medidas diurnas. Por tanto, la forma 
en la que se realizan las curvas de luz favorecería la activación enzimática dada por altos 





Con respecto a los valores de Ic las plantas registran valores de plantas de sol (Baltzer y 
Thomas, 2007; Taiz y Zeiger, 2006).  
 
Figura 1.10. Curvas de saturación lumínica de la fotosíntesis de plántulas de gulupa (A vs PPFD). 
a) Chía (R
2
=0,92); b) Granada (R
2
=0,90); c) Tena (R
2
=0,98). En la parte inferior de cada gráfica se 
encuentra la ecuación resultante del ajuste a un modelo hiperbólico rectangular. PPFD= Densidad 
de flujo fotónico (n= 3 plantas por localidad, cada punto equivale a un promedio de tres o más 
mediciones).  
 
Tabla 1.4. Parámetros derivados de Curva A/PPFD realizadas en plántulas sembradas en Chía, 
Granada y Tena por medio del ajuste al modelos hiperbólico rectángular. Amax= Tasa fotosintética 

















Granada 0,90 12,08 6,24 0,42 345,38 0,029 
Tena 0,98 15,88 13,43 1,01 394,48 0,035 






En referencia a las curvas A/Ci, desafortunadamente sólo se pudieron ajustar las de 
plántulas sembradas en Granada y Chía, debido a que en Tena el analizador de gases 
por las condiciones ambientales imperantes no se reguló en  valores de CO2 ambiental 
por encima de 400 ppm. Los resultados de Granada y Chía (Figura 1.11) concordaron con 
lo visto tanto en la tendencia diaria como en la curva de respuesta de luz, ya que la 
velocidad máxima de carboxilación de la rubisco o Vcmax fue mayor en Granada 
(87,83μmol CO2/m
2s), al igual que la tasa máxima de transporte de electrones que se 
traduce en velocidad de reposición de sustrato RuBP (Tabla 1.5). A su vez, mientras en 
Granada no se registró limitación por triosas fosfato, en Chía fue de 7,48μmol CO2/m
2s y 
la tasa respiratoria durante el día fue ligeramente mayor (Ver Tabla 1.5). Lo anterior indica 
que: la velocidad de reacción de carboxilación de la rubisco es mayor en Granada, la 
cadena de transporte de electrones tiene mayor capacidad indicando mayor disponibilidad 
de NADPH y ATP para el ciclo de Calvin, y que las triosas fosfato no serían una limitación 
importante para la fotosíntesis.  
 
Figura 1.11. Curvas de saturación de la fotosíntesis por CO2 en plántulas de gulupa (A vs CO2) 
sembradas en a) Chía y b) Granada en estado de plántula. Cada punto es un promedio general de 
los valores tomados en cada concentración de CO2(n=3 plantas por localidad, cada punto equivale 




Tabla 1.5. Parámetros derivados de la curva A/Ci por el método de Bernacchi et al. 2003. en 
plántulas de gulupa.  Vcmax= velocidad máxima de actividad de la rubisco, Jmax=tasa máxima de 
transporte de electrones, TPU= limitación por triosas fosfato y Rday= respiración en el día en 










A partir de todo lo anterior, se concluye que en estado de plántula las condiciones de Chía 
serían las menos aptas para un buen desempeño fisiológico debido a que aunque logra 
realizar una tasa fotosintética favorable, no es capaz de reducir favorablemente la pérdida 
de agua; a su vez, el uso de la luz registra menor eficiencia sumado a una mayor pérdida 
de carbono como respiración en el día, y una menor capacidad enzimática reflejada en 
menor Vcmax y Jmax. Por su parte, entre Granada y Tena, a pesar de que en esta última 
localidad hay un menor estado hídrico, se destaca en Tena un mejor uso de la luz y una 
mayor tasa fotosintética en el día. Sin embargo, las plántulas sembradas en Granada se 
destacan por un uso más eficiente del agua, menor necesidad lumínica para tener 
ganancias netas de CO2 y menores pérdidas de carbono como respiración en el día.  
Estado Juvenil- Ciclo II 
La tasa fotosintética en estado juvenil (Figura 1.12) fue alta en Granada desde las 7:00 
hasta las 15:00 al igual que en Chía, localidades entre las cuales no hubo diferencias 
significativas (p>0,05); no obstante, es de destacar que la radiación  fue mayor entre las 
7:00 y las 17:00 en Chía alcanzando valores de 1500 µmol fotones/m2s indicando que 
habría radiación en exceso que no podría ser aprovechada por la gulupa. Por su parte, en 
Tena, la baja tasa fotosintética estuvo ligada a la baja radiación que no sobrepasó los 300 
µmoles fotones/m2s entre las 7 y las 11:00. Cuando hubo un ligero aumento de radiación 
(13:00-15:00) la tasa fotosintética logró aumentar hasta 6,4 µmoles CO2/m
2s, lo cual 
indicaría una limitación por radiación en el sitio de estudio. Al igual que en los estados 
fenológicos anteriores, la tendencia de  PPFD-Tasa fotosintética fue similar en Granada y 
en Tena pero no en Chía (Fig. 1.12 a y d). La fijación total de CO2 durante los días de 
muestreo fue mayor en Granada (32,3 µmol CO2/m
2s), seguido de Chía, (29,4 µmol 
CO2/m
2s) y Tena (22,8 µmol CO2/m
2s). El hecho de que la fotosíntesis se mantenga alta 
durante el día permite dilucidar que no hay condiciones de estrés atmosférico de tal 
manera que la conductancia estomática permaneció alta en las condiciones de radiación 
del día; no obstante en Chía se evidenció que en el pico de radiación entre las 11:00-
13:00, gs se mantuvo constante lo cual pudo estar encaminado a mantener la eficiencia en 
el uso del agua, hecho no evidenciado debido la alta transpiración en dicho rango del día 
(Figura 1.12a y b).  
Lo anterior concuerda con que, al igual que ocurrió en el estado de plántula en Chía, la 
tasa transpiratoria tuvo la misma tendencia de la radiación de tal manera que hay un 
aumento considerable de transpiración entre las 11:00 y las 13:00 cuando la radiación 
alcanzó  1500 µ fotones/m2s y donde se alcanzó una transpiración muy alta de 3,5 
Parámetros Chía Granada 
Vcmax(μmol 
CO2/m
2s) 64,93 87,83 
Jmax,(μmol/m
2s) 106,56 160,83 
TPU  
(μmol/m2s) 7,48 NE 
Rday (μmol 
CO2/m






2s (Figura 1.12ay b). El aumento de radiación estaría relacionado con 
aumentos de temperatura y DPV, hecho que se ha encontrado en kiwi donde hay una 
disminución de la fotosíntesis para evitar pérdidas transpiratorias por los efectos directos 
de DPV (Gucci et al., 1996). No se registraron diferencias significativas en la tasa 
transpiratoria (P=0,55) (Figura 1.12b), no obstante, la pérdida de agua por la superficie 
foliar fue mayor en Chía (9,1 mmoles H2O /m
2s), seguido de Tena (8,7 mmoles H2O /m
2s) 
y Granada (8,2 mmoles H2O /m
2s). A pesar del alto valor de transpiración en Chía en un 
rango del día, es de destacar que en el primer rango de la mañana y los dos últimos de la 
tarde, la tasa desciende considerablemente; este hecho se evidenció en el uso eficiente 
del agua principalmente en el primer rango, en el cual WUE fue superior a las otras dos 
localidades (Figura 1.12 f). A su vez en Tena, a pesar de la baja tasa fotosintética en el 
día, la tasa transpiratoria fue similar a la de Granada (oscilando alrededor de 2,0 mmoles 
H2O /m
2s) (Figura 1.12b), hecho que se refleja en el bajo uso eficiente del agua que fue 
significativamente menor en Tena que en las otras dos localidades (P<0,01).  
No se evidenciaron limitaciones estomáticas en ninguna de las localidades (Figura 1.12c y 
1.12e), ya que el aumento de fotosíntesis concordó con una disminución en Ci/Ca, y a su 
vez en Tena los valores de conductancia son similares a los de Granada. La relación 
entre A y gs (Figura 1.12d y e) en las tres localidades disminuye después de las 13:00 
horas ligado a la disminución de la radiación, no obstante, el carbono subestomático 
permanece constante y aun al final del día, aumentó a pesar de la disminución en la 
conductancia hecho que estaría relacionado a la internalización de CO2 a pesar de la 
ausencia fotosintética.  
 
Figura 1.12.  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD) medido con el 
IRGA, b) tasa transpiratoria (E), c)CO2 interno/CO2 ambiental (Ci/Ca), d)Tasa fotosintética (A), e) 
Conductancia estomática (gs) y f) Uso eficiente del agua (WUEe) medido durante el día en plantas 
juveniles sembradas en Chía, Granada y Tena durante el 2010 y el 2011. Las diferencias 
significativas se realizaron con la prueba de Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0,05, a 
excepción de la tasa fotosintética donde se aplicó Tukey (n=5 plantas en cada rango de dos horas;  
cada n corresponde al promedio de cada planta de un total de  tres hojas totalmente desarrolladas 






El pico elevado de la tasa transpiratoria en Chía concordó con la disminución del potencial 
hídrico foliar que difirió con respecto a las otras dos localidades (P<0,01) (Figura 1.13d). A 
diferencia del estado de plántula, en donde a pesar de tener un menor potencial hídrico la 
conductancia no disminuyó considerablemente, en el estado juvenil se observa que 
después de las 13:00 hay una disminución de gs que a su vez disminuye E (Figura 1.12 b 
y e), acorde a lo citado por Damour et al. (2010).  Por su parte y a pesar que las plantas 
en las tres localidades tuvieron una tasa transpiratoria similar, el potencial hídrico foliar fue 
más bajo en Granada, aunque no significativamente (P=0,44), hecho que concuerda con 
una menor humedad en el suelo (Anexo, Figura 4.7d). Dicha tendencia contrastan con el 
potencial hídrico foliar antes del amanecer (Figura 1.13f) que registró diferencias 
significativas entre las tres localidades (P<0,01); se registró un mejor estado hídrico en 
Granada, seguido de Chía y Tena. Se observó que a pesar que hay mayor potencial 
hídrico durante el día en Tena, en la noche la recuperación del estado hídrico es mayor en 
Granada y Chía (Figura 1.13d y f). Esto, junto con los análisis anteriores indica que los 
deltas de temperatura, humedad relativa y DPV, que son mayores en Granada y Chía, 
mientras en Tena son menores, tendrían un efecto importante en la recuperación hídrica 
nocturna.  
La eficiencia de operación del PSII ɸPSII en el momento de mayor radiación, tuvo una 
mayor disminución en las plantas juveniles sembradas en Chía a pesar de que no hubo 
diferencias significativas entre localidades (P=0,069). Aunque la radiación fue más baja en 
Tena que en Granada, el factor de eficiencia del PSII fue similar pero con un menor 
desempeño del PSII en Tena. Sin embargo, se observó recuperación en las tres 
localidades al final del día (Figura 1.13 b). En el valor medido en la noche (Figura 1.13c) 
se evidenció un menor desempeño cuántico potencial del PSII en Chía que aunque no 
refleja un estrés severo, sí es significativamente menor que en las plantas sembradas en 
Tena y Granada (P<0,01). Esto puede estar relacionado con las bajas temperaturas 
nocturnas que pueden conllevar a la acumulación de especies reactivas de oxígeno las 
cuales pueden afectar las membranas y por ende los fotosistemas (Zhang et al., 2003). 
Aunque en Granada y Tena los valores fueron cercanos al óptimo, el mejor estado del 
PSII en Granada fue significativo (Figura 1.13 c). La tasa de transporte de electrones 
(Figura 1.13e) fue menor durante el día en Tena, producto de la baja radiación registrada 
(P<0,01). Sin embargo, la ETR fue similar en Granada y Chía, a pesar que la radiación fue 
superior en la mayor parte del día en este última localidad; esto indica que la radiación no 
está pudiendo ser aprovechada en su totalidad para aumentar el transporte de electrones, 
sino que se está desviando a vías como la reacción de Mehler o la fotorrespiración 






Figura 1.13.  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD) medida con el 
fluorómetro modulado, b) eficiencia de operación de PSII (ɸPSII),  d) Potencial hídrico foliar (ψl) y e) 
Tasa de transporte de electrones (ETR) medidos durante el día en plantas en estado juvenil 
sembradas en Chía, Granada  y Tena. c) Máxima eficiencia cuántica fotoquímica del PSII (Fv/Fm) y 
f) potencial hídrico foliar antes del amanecer  (ψPD). Las diferencias significativas se realizaron con 
la prueba de Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0.05. (n=5 plantas en cada rango de dos 
horas;  cada n corresponde al promedio de cada planta de un total de seis hojas totalmente 
desarrolladas ubicadas en ramas terciarias de los dos alambres del tutorado en el potencial hídrico. 
En datos de fluorescencia n=10 plantas donde cada n está constituido por 10 hojas).  
 
Las curvas de A/PPFD y A/Ci en plantas juveniles en Granada y Tena no se pudieron 
realizar debido a una avería sufrida por el equipo después de los muestreos diarios.  
A partir de los resultados diarios, se concluye que las plantas juveniles sembradas en 
Granada tienen un mejor desempeño fisiológico debido a una mejor eficiencia en el uso 
de la luz, alta tasa fotosintética durante el día, y mejor estado hídrico. Chía, aunque tuvo 
una alta tasa fotosintética, se afectaría por la alta radiación, aumento de temperatura, 
DPV y HR durante el día que hace que en horas del mediodía aumente la transpiración y 
con esto disminuya el estado hídrico, el cual se logra recuperar durante la noche pero en 
menor medida que las plantas juveniles sembradas en Granada. La cantidad de radiación 
fue excesiva en Chía para el desempeño de la gulupa, indicado por el estado del PSII; 
aunque los valores promedio de radiación no excedieron los 800 μmol fotones/m2s, las 
variables climáticas como la baja temperatura en la noche, la disminución considerable de 
HR y el aumento de DPV durante el día, presentan un efecto sobre los fotosistemas. Por 
último en Tena, a pesar que el suelo presenta un buen contenido hídrico, el estado hídrico 
es bajo, la fotosíntesis es baja como consecuencia de la baja radiación, pero la tasa 
transpiratoria es alta lo cual se refleja en el bajo uso eficiente del agua y el potencial 









La tasa fotosintética en estado de floración (Figura 1.14d) registró diferencias 
significativas entre las plantas sembradas en Chía-Granada y Tena (P<0,01), siendo 
mayores los valores para esta última localidad. En las tres localidades se registraron 
mayores tasas fotosintéticas en las horas de la mañana. En Tena la tendencia de la 
radiación concordó con la de la tasa fotosintética, no obstante, en Granada aunque la 
disminución a partir de las 11:00 concordó con el descenso de la tasa fotosintética, el 
mayor registro de fotosíntesis se dio en el primer rango del día, y posteriormente, a pesar 
de que hay un ascenso de la radiación en el rango de 9:00-11:00, la fotosíntesis no 
registró un aumento, lo cual puede estar relacionado con el alto valor de radiación 
cercano a 1400 µmol fotones/m2s (Figuras 1.14a y d) que podría tener consecuencias 
fotoinhibitorias y de mecanismo de conservación de agua, hecho que se evidenció por la 
disminución de gs en dicho rango junto con Ci/Ca que señala limitaciones estomáticas 
(Figura 1.14c). Lo anterior demuestra que el exceso de radiación (por encima de 1100 
μmol fotones/m2s) es perjudicial para la gulupa, y sus respuestas en la conductancia 
estomática son inmediatas (Figura 1.14 e). Se ha visto que la depresión de A está ligada a 
días despejados (Kupper et al., 1986), resultado que se ha encontrado también en kiwi 
(Actidinia deliciosa) bien irrigado donde un exceso de PAR generó un aumento de 
temperatura foliar de 5 a  9 °C por encima de lo cual genera disminución de la 
conductancia estomática (Buwalda et al., 1992), como se vio en Granada. La fijación de 
carbono total en los días de muestreo fue mayor en Tena (37,0 µmol CO2/m
2s), seguido 
de Granada (29,8 µmol CO2/m
2s) y Chía (26,0 µmol CO2/m
2s).  
La tendencia de la tasa transpiratoria, al contrario de lo registrado con la fotosíntesis, sí 
concordó con la radiación en Granada, donde la transpiración fue mayor en los primeros 
dos rangos del día, al igual que ocurrió en Tena donde la tasa transpiratoria y fotosintética 
registraron la misma tendencia, y cuyos valores fueron similares a los de Granada 
(Figuras 1.14 a, b). Esto concuerda con lo encontrado en condiciones mediterráneas en 
trigo por Evrendiek et al. (2008) quienes encontraron que los picos diarios de E se 
correspondieron cercanamente con la radiación pero también, en menor medida,  con la 
fotosíntesis. La tasa transpiratoria fue menor en Chía a lo largo del día (P<0,01); la 
pérdida de agua total durante los muestreos en el pico de floración fue de 7,2 mmoles 
H2O/m
2s en Chía, 10,42 mmoles H2O/m
2s en Granada y 10,82 mmoles H2O/m
2s  en Tena. 
Esto se reflejó en el uso eficiente del agua (Figura 1.14f), cuyas diferencias radican en las 
horas en las que hay mayor fotosíntesis y transpiración. En Granada, la alta tasa 
transpiratoria generó un menor uso eficiente del agua, seguido de Tena que aunque 
registró altas tasas de pérdida de agua tuvo una tasa fotosintética mayor, y finalmente 
Chía que tuvo una tasa fotosintética menor en el primer rango del día, pero su tasa 
transpiratoria es más baja que en las otras dos localidades (Figura 1.14f). En Tena, la 
disminución de Ci/Ca estaría ligado a las tasas fotosintéticas, ya que gs es mayor que en 
las otras dos localidades (P<0,01), sin embargo en Granada y Chía la fotosíntesis 
disminuye entre 11:00 y 13:00, al igual que la conductancia y Ci/Ca, indicando que en 






Figura 1.14.  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD) medido con el 
IRGA, b) tasa transpiratoria (E), c) CO2 interno/CO2 ambiental (Ci/Ca), d)Tasa fotosintética (A), e) 
Conductancia estomática (gs) y f) Uso eficiente del agua (WUEe) medido durante el día en plantas 
en pico de floración sembradas en Chía, Granada  y Tena durante el 2011. Las diferencias 
significativas se realizaron con la prueba de Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0.05 (n=5 
plantas en cada rango de dos horas;  cada n corresponde al promedio de cada planta de un total 
de seis hojas totalmente desarrolladas ubicadas en ramas terciarias de los dos alambres del 
tutorado).  
 
El potencial hídrico foliar (Figura 1.15 d) fue significativamente mayor a lo largo del día en 
Granada (P=0,0062) señalando un mejor estado hídrico en esta localidad en estado de 
floración (P<0,01) (Figura 1.15c). El potencial hídrico diario de las plantas en Chía y Tena 
fue similar, con valores por debajo de -1,0 MPa entre 13:00 y 17:00 (Figura 1.15d). La 
disminución de gs y de la tasa transpiratoria en las tres localidades concuerda con los 
rangos de mayor disminución en el potencial hídrico foliar, hecho que concuerda con la 
teoría de que la conductancia estomática respondería a la humedad subestomática 
reflejada en el potencial hídrico y la E, para regular la apertura del estoma (Mott y 
Parkhurst, 1991). En Granada a pesar de que hay una considerable pérdida de agua en 
las primeras horas del día, la conductividad hidráulica sería mayor, hecho traducido en la 
eficiencia en el transporte de agua desde el suelo a las hojas. Esto no sucede en Chía, 
donde a pesar de registrarse menor tasa de pérdida de agua, el potencial hídrico en el día 
disminuye considerablemente indicando mayor resistencia hidráulica que se podría dar 
para evitar cavitación del xilema por los aumentos de DPV y por ende de gradientes de 
potencial hídrico (Buclkey y Mott, 2002).  
Durante la noche, el potencial hídrico foliar en plantas sembradas en Chía se recuperó 
(Figura 1.15c), mientras que en Tena sus valores fueron significativamente más bajos 
(P<0,01) evidenciando una vez más el efecto de las variables climáticas nocturnas sobre 
la recuperación hídrica nocturna y el estado hídrico en general. Además, se comprueba 
que el efecto del contenido de agua no es un limitante dentro de los valores registrados 





preponderancia de variables atmosféricas en el control del estado hídrico de las plantas 
de gulupa. 
El factor de eficiencia del PSII registró diferencias entre Granada y Tena (P=0,030); hubo 
una mayor disminución en esta última localidad a pesar de que las radiaciones registradas 
fueron similares a las de Granada (Figuras 1.15ay b). Por su parte, aunque la radiación 
fue considerablemente más baja en Chía en los primeros rangos del día, la ɸPSII fue similar 
a la de Granada, evidenciando un mejor uso de la luz en esta localidad (Figura 1.15b). La 
ETR concordó con la radiación durante los días de muestreo; es de subrayar una mayor 
ETR entre 9:00-11:00 en Granada, a pesar de que las radiaciones fueron similares a las 
registradas en Tena, no obstante  estas diferencias no fueron significativas (Figura 1.15e). 
Además, se demostró que en condiciones no óptimas, dicha ETR sería desviada a otras 
vías debido a que en dicho rango la fotosíntesis disminuyó en Granada (Figura 1.14d). 
Fv/Fm (Figura 1.15f) registró valores óptimos en Granada significativamente diferentes de 
las otras dos localidades (P<0,001), mientras que en Chía y Tena los valores se 
encontraron en los límites que indican estrés, a pesar de que durante los muestreos la 
radiación fue más baja en Chía (Maxwell y Johnson, 2000). 
 
Figura 1.15.  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD) medido con el 
fluorómetro modulado, b) eficiencia de operación del PSII (ɸPSII) medidos durante el día, c) 
Potencial hídrico foliarmedidos al amanecer (ψPD),d) Potencial hídrico foliar (ψl), e) Tasa de 
transporte de electrones (ETR) medidos durante el día en plantas en pico de floración sembradas 
en Chía, Granada y Tena durante el año 2011. f) Máxima eficiencia cuántica fotoquímica del PSII 
(Fv/Fm) medido antes del amanecer. Las diferencias significativas se realizaron con la prueba de 
Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0.05. (n=5 plantas en cada rango de dos horas;  cada n 
corresponde al promedio de cada planta  de un total deseis hojas totalmente desarrolladas 
ubicadas en ramas terciarias de los dos alambres del tutorado para potencial hídrico y  n=10 
plantas donde cada planta corresponde a un total de 20 hojas en parámetros de fluorescencia). 
 
 
La tasa fotosintética registrada durante el día concordó con los parámetros hallados a 





alcanzó en Tena (19,93 µmol CO2/m
2s), seguido de Granada (10,13 µmol CO2/m
2s) y 
Chía (8,88 µmol CO2/m
2s). A su vez, el punto de compensación por luz indica que en 
Tena se necesitó menor cantidad de luz (13,37 µmol fotones/m2s) para que la fotosíntesis 
esté por encima de la respiración, mientras que en Granada y Chía, los valores del punto 
de compensación fueron mayores y similares, hecho que indica que se necesita más 
cantidad de luz  para tener una ganancia neta de carbono (Tabla 1.6). Los valores indica 
que la gulupa es una planta de sol, sin embargo, el menor valor en Tena puede estar 
relacionado con la menor radiación en dicha localidad que desarrollaría adaptaciones para 
el aprovechamiento de luz e indicaría plasticidad en dichos parámetros. La tasa 
fotosintética máxima se alcanzó a una mayor radiación en Tena (419,5µmol fotones/m2s), 
mientras que en Chía y Granada se alcanzó a una radiación cercana a los 250 µmol 
fotones/m2s. Este valor de PPFDmax es bajo y en la tendencia diaria de la radiación 
registrada en los muestreos en Granada y Chía (Figura 1.14a) los valores se encuentran 
por encima de dicha radiación saturante pero la fotosíntesis registrada es 
considerablemente menor que Amax. Este hecho se corrobora con lo observado en el 
estado de plántula en la que se hipotetizó que el procedimiento para realizar la curva 
A/PPFD genera activación del aparato fotosintético a radiaciones altas, de tal manera que 
responde mejor que en condiciones ambientales donde el fotosistema y las enzimas 
deben responder a condiciones de luz cambiantes de manera instantánea.Se confirman 
las bajas necesidades de radiación de la gulupa, de acuerdo al comportamiento de 
plantas subtropicales en las cuales la disponibilidad de luz no se considera limitante 
debido a que la apertura estomática es máxima a relativamente bajo PPFD (Cohen  y 
Cohen 1983; Xu et al., 1986; Machado et al., 2005; Ribeiro y Machado, 2007).  
La tasa respiratoria fuesimilar entre localidades pero menor en Tena (1,20 μmol CO2/m
2s), 
seguido de Chía (1,68 μmol CO2/m
2s) y Granada (1,82 μmol CO2/m
2s). Por último, la 
eficiencia cuántica fue mayor en Tena (0,042 µmoles fotones/µmoles CO2), mientras en 
Granada y Chía fue cercana a 0,030 µmoles fotones/µmoles CO2, siendo ligeramente 
superior en Granada. En conjunto las curvas A/PPFD evidencian una mayor capacidad 
fotosintética en Tena, no sólo por su mayor fotosíntesis sino por su menor tasa 
respiratoria, y menor necesidad de luz para tener una ganancia positiva de carbono. Por 







Figura 1.16. Curvas de saturación lumínica de la fotosíntesis en plantas de gulupa en pico de 
floración(A vs PPFD). a) Chía (R
2
=0.93); b) Granada (R
2
=0,86); c) Tena (R
2
=0,96). En la parte 
inferior de cada gráfica se encuentra la ecuación resultante del ajuste a un modelo hiperbólico 
rectangular (n=3 plantas en cada localidad).  
 
 
Tabla 1.6. Parámetros derivados de Curva A/PPFD realizadas en plantas en estado de floración 
sembradas en Chía, Granada y Tena por medio del ajuste al modelos hiperbólico rectangular. 
Amax= Tasa fotosintética máxima, Ic=punto de compensación por luz, Rdark=Respiración en 



















Granada 0,85 10,13 26,59 1,82 243,08 0,034 
Tena 0,96 19,93 13,37 1,20 419,54 0,042 






Los resultados anteriores contrastan con los de las curvas A/Ci ya que la velocidad 
máxima de acción de la rubisco fue menor en Tena (Tabla 1.7), seguida cercanamente de 
Chía,  mientras que fue mayor en Granada (Figura 1.17). La máxima tasa de transporte, 
de electrones Jmax,  fue también mayor en  Granada y menor en Chía. Es de destacar que 
la respiración diurna fue mucho mayor en Granada, a lo cual podría deberse la 
disminución en la fotosíntesis neta durante el día ya que en Tena  la respiración diurna fue 
menor, lo que podría justificar su mayor fotosíntesis en etapa de floración (Figura 1.14d, 
Tabla 1.7). No obstante, una alta tasa respiratoria asegura una ausencia de limitación por 
retroalimentación debida a acumulación de carbohidratos (Foyer, 1988) que podría 
favorecer las plantas sembradas en Granada.  La limitación por triosas fosfato fue mayor 
en Granada, seguida de Chía y Tena (Tabla 1.7); sin embargo, dicha limitación no es 
tangible en condiciones ambientales de CO2 y no se da naturalmente (Sharkey et al., 
2007). Por tanto se evidencia un mejor desempeño y capacidad enzimática de la 
fotosíntesis en Granada, con respecto a Chía y Tena, mitigado por una elevada tasa de 
respiración en Granada.  
 
 
Figura 1.17. Curvas de saturación por CO2 de la fotosíntesis en plantas de gulupa en pico de 





punto es un promedio general de los valores tomados en cada concentración de CO2. (n=3 plantas 
por localidad, cada punto equivale a un promedio de tres o más mediciones).  
 
Tabla 1.7. Parámetros derivados de la curva A/Ci por método de Bernacchi et al. 2003  de plantas 
en pico de floración. Vcmax= velocidad máxima de actividad de la rubisco, Jmax=tasa máxima de 
transporte de electrones, TPU= limitación por triosas fosfato y Rday= respiración en el día en plantas 
en floración sembradas en Chía, Granada y Tena. 
















s) 1,23 4,54 2,22 
 
En conclusión, plantas en floración en Tena tienen un mejor comportamiento fotosintético 
con respecto a su manejo de la luz (aunque su estado del PSII es menor, no registra 
niveles de estrés fuerte), pero no del CO2. A pesar de tener un uso eficiente del agua esto 
no se refleja en el potencial hídrico que estaría mostrando efectos de una mayor 
temperatura tanto diurna como nocturna, y un mayor DPV nocturno. Por su parte, en 
Granada se evidencia una capacidad fotosintética más baja con respecto al manejo de la 
luz, pero un mejor estado del PSII, mejor estado hídrico y mejor comportamiento 
enzimático a diferentes concentraciones de CO2 producto de condiciones climáticas que 
favorecen más su desempeño fisiológico que incluyen menor DPV en el día, temperatura 
media adecuada, además de los deltas entre el día y la noche de HR, T° y DPV que 
permiten una adecuada recuperación nocturna tanto de los fotosistemas como del estado 
hídrico y una radiación que alcanza valores altos pero que no llega a condiciones 
estresantes (aunque en el presente muestreo se alcanzaron valores considerables que 
demuestran que radiación por encima de 1100 μmol fotones/m2s pueden generar 
respuestas inmediatas ligadas al cierre estomático, ya que dicha radiación está ligada 
concomitantemente a aumento de temperatura, disminución de HR y aumento de DPV). 
En Chía, en estado de floración una baja radiación durante el día impidió el aumento de A, 
que a su vez, conllevó a bajas tasas transpiratorias y aumento de WUE en las horas de la 
mañana, no obstante el estado hídrico fue menor durante el día, aunque se recuperó en la 
noche; en referencia al fotosistema II se registraron condiciones moderadas de estrés que 
demostrarían un mejor desempeño en Granada.  
 
Fructificación-Ciclo II 
En el estado de fructificación se evidenció una limitación fotosintética en Tena debida a la 
baja radiación durante el día; la mayor tasa fotosintética se dio en el primer rango del día 





μmoles fotones/m2s. La fotosíntesis en el día fue baja y significativamente menor que en 
plantas en fructificación sembradas en Chía y Granada (P<0,01). Por su parte, la tasa 
fotosintética no registró diferencias significativas entre Chía y Granada (P=0,06) donde la 
fotosíntesis se mantuvo alrededor de  6,0 μmoles CO2/m
2s. Se destaca la ausencia de 
disminución de fotosíntesis al medio día a diferencia de lo registrado en floración, 
indicando que el cierre estomático estaría dado por las condiciones específicas de PAR, 
humedad y temperatura del día (Figuras 1.18a y d), ya que en este muestreo el promedio 
de PPFD en Chía  después de las 9:00 y antes de las 15:00, fue menor a 500 μmol 
fotones/m2s, condiciones que no favorecen la pérdida hídrica. Es probable que si las 
condiciones entre las 9:00 y 11:00 no generan pérdidas considerables de agua 
(radiaciones iguales o por debajo de 600 μmol fotones/m2s), la fotosíntesis continúe 
durante el día, aunque con valores más bajos.  
En Tena, la radiación por debajo de 200 μmol fotones/m2s impidió el aumento fotosintético 
que sólo registró valores similares a los de Granada y Chía entre 7:00 y 9:00 horas 
acordes con la mayor radiación del día (Figura 1.18 a, d). El carbono fijado durante los 
días de muestreo, hallado a través de la integración de la tendencia de la tasa 
fotosintética durante el día fue de 26,6 μmol CO2/m
2s en Chía, 24,8 μmol CO2/m
2s en 
Granada y 17,7 μmol CO2/m
2s en Tena.  
La baja tasa fotosintética en Tena a través del día concuerda con la baja tasa 
transpiratoria (Figura 1.18 b) que fue significativamente menor que en las otras dos 
localidades (P=0,044), mientras que en Chía y Granada fue superior y similar a lo largo 
del día. Sobresale el hecho de que las mayores tasas fotosintéticas se dieron en horas 
donde no se incurre en aumento considerable de la tasa transpiratoria como se puede ver 
en el uso eficiente del agua (Figura 1.18f) donde los valores más altos se registraron en el 
primer rango del día. La transpiración fue mayor entre las 9:00 y 11:00 en Granada, hecho 
que concuerda con el aumento de la radiación. A su vez, la tendencia en Chía también 
concuerda con la tendencia de PPFD a excepción del primer rango, donde se evidencia 
un favorecimiento de fijación de carbono sin pérdida considerable de agua (Figura 1.18 b). 
Esto podría ser un mecanismo importante en gulupa como se evidencia en el WUE de 
Tena (Figura 1.18f) que fue mayor en el primer rango del día, ligado a las bajas tasas 
transpiratorias más que a una alta fotosíntesis (P=0,044), seguido de Chía y Granada 
entre los cuales no hubo diferencias significativas. Se destaca este comportamiento a lo 
largo del ciclo de vida en Chía tanto en bajas como en altas radiaciones durante el día, 
mientras que en Granada y Tena dicho comportamiento sólo se evidenció con radiaciones 
por encima de 600 μmol fotones/m2s. La pérdida de agua total por la hoja durante los días 
de muestreo fue considerablemente menor en Tena (3,3 mmol H2O/m
2s), seguido de Chía 
(6,9 mmol H2O/m
2s) y Granada (7,7 mmol H2O/m
2s).   
La conductancia estomática fue baja en las tres localidades y no registró diferencias 
significativas, pero tuvo menores valores a lo largo del día en Tena que se encuentra 
cerca de la limitación por carbono subestomático (Flexas et al., 1998), mientras que  fue 
similar en Granada y Chía (Figura 1.18 e). En muchas especies se ha visto que gs 





Nabeshima y Hiura 2008) lo cual se ha asociado con mayores dificultades del flujo de 
agua que ocurre con el aumento de altura y complejidad arquitectural lo cual promueve 
menor gs para la difusión de CO2 en espacios intercelulares (Ryan y Yoder 1997; Bond, 
2000).  
Los valores de Ci/Ca (Figura 1.18c) indican que la baja gs en Tena, tendría efecto en la 
cantidad de carbono que entra a la cavidad subestomática entre las 13:00 y las 17:00; por 
su parte, en Granada y Chía los valores serían un efecto de la fotosíntesis constante a lo 
largo del día, indicando ausencia de limitaciones estomáticas (Downton et al., 1987). En 
Chía y Tena se encontró una relación en la tendencia entre la gs y la radiación, aunque las 
disminuciones en gs son menos abruptas. En Granada se observaron disminuciones de gs 
(Figura 1.18e) sin repercusiones notorias en A hecho que puede relacionarse con 
mecanismos para evitar pérdida de agua, como se evidencia en el rango de 11:00-13:00 
donde una disminución de gs genera un aumento del potencial hídrico y una disminución 
de E (Figura 1.18 b, e y 1.19 d) de acuerdo a la teoría de Buckle y Mott (2002), Tyree 
(2000), y Damour et al. (2010), lo cual muestra un control hídrico estomático más fino que 
en las otras dos localidades.  
El potencial hídrico fue significativamente menor en Chía (P=0,0065) que en Granada y 
Tena, a pesar de que la tasa transpiratoria registrada en Chía fue similar a la de Granada 
durante el día (Figura 1.19d; Figura 1.18b). Aunque en Chía la disminución en gs 
concordó con aumentos ligeros de potencial hídrico, la influencia en el potencial hídrico 
fue más evidente en Granada, no obstante, se dilucida también el efecto del aumento de 
E en la disminución del potencial hídrico, y por ende, los menores efectos de la 
disminución de la apertura estomática en la reducción de la transpiración, producto de un 
mayor DPV (Figura 1.3d).  Esto se mantuvo durante la noche donde el potencial hídrico 
antes el amanecer fue más bajo en Chía, aunque no significativamente diferente de Tena 
(Figura 1.19 c y d), mientras que en Granada se registró una mayor recuperación de agua 
por las raíces. Durante el día también se registraron diferencias significativas entre 
Granada y Tena, donde en varios puntos del día se registra un estado hídrico más bajo en 
Tena a pesar de su baja tasa transpiratoria durante el día (P<0,01) (Figura 1.19 c y d). 
Una vez más el contenido hídrico edáfico no tuvo influencia sobre el potencal hídrico foliar 
(Anexo, Figura 4.7f). Chía estaría influenciado por el menor DPV durante el día, que a 
pesar de disminuir aún por debajo del de Tena en la noche, no logran recuperar 
efectivamente el estado hídrico en estado de fructificación lo cual puede deberse al 
enfriamiento de las raíces que reduce la conductividad hidráulica (McWillian et al., 1982; 
Radin, 1990).  
Es de destacar que en Granada los estados reproductivos tuvieron un estado hídrico 
similar al registrado en los estados vegetativos mientras que en Chía fue menor en los 
estados vegetativos, hecho que puede estar relacionado con la disminución en la 
conductividad hidráulica por aumento de complejidad arquitectural ligado a mayor 
demanda evapotranspiratoria de la localidad, que permite hipotetizar una mayor 





registrados para uva con déficit hídrico (Tay et al. 2007), y similares a los registrados en 
Tena en el estado de floración.  
Figura 1.18.  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD) medidos con el 
IRGA, b) Tasa transpiratoria (E), c) CO2 interno/CO2 ambiental (Ci/Ca), d) Tasa fotosintética (A), e) 
Conductancia estomática (gs) y f) Uso eficiente del agua (WUEe) medido durante el día en plantas 
en pico de fructificación sembradas en Chía, Granada  y Tena durante el 2011 y 2012. Las 
diferencias significativas se realizaron con la prueba de Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 
0.05 (n=5 plantas en cada rango de dos horas;  cada n corresponde al promedio de cada planta de 
un total seis hojas totalmente desarrolladas ubicadas en ramas terciarias de los dos alambres del 
tutorado). 
La tasa de transporte de electrones (Figura 1.19 e) en las tres localidades se correspondió 
con la tendencia de la radiación durante el día. Se encontraron diferencias significativas 
en la ETR registrada en Tena, con respecto a la de Granada  y Chía (P<0,01), siendo 
menor en esta última y mayor en Granada en los primeros rangos del día. Por su parte, el 
factor de eficiencia operacional del PSII fue significativamente menor en Chía, a pesar de 
que la radiación fue baja y similar a la de Granada en algunos rangos (Figura 1.18a y b). 
Esto evidencia que el rendimiento del PSII en las plantas en estado de fructificación en 
Chía fue menor (P=0,042). Por su parte, en Granada, donde la radiación en los primeros 
rangos del día fue mayor, el factor de eficiencia del PSII fue similar al de Tena indicando 
mayor eficiencia en el uso de la luz (Figura 1.18b). Esta tendencia continuó en la noche, 
donde se evidenció una menor eficiencia cuántica máxima del PSII en Chía (P<0,01), 
mientras en Tena y Granada los valores indicaron un estado óptimo del PSII (Figura 
1.18f). Las bajas temperaturas antes del amanecer tendrían un efecto en el estado del 
PSII en Chía ya que en áreas tropicales las plantas son relativamente vulnerables a las 






Figura 1.19.  a) Densidad de flujo fotónico durante los días de muestreo (PPFD) medida con el 
fluorómetro modulado, b) Eficiencia de operación de PSII (ɸPSII),d) Potencial hídrico foliar (ψl) y e) 
Tasa de transporte de electrones (ETR) medidos durante el día en plantas en pico de fructificación 
sembradas en Chía, Granada  y Tena. c) potencial hídrico foliar (ψPD) y f) Eficiencia cuántica 
máxima del PSII (Fv/Fm) medidos antes del amanecer. Las diferencias significativas se realizaron 
con la prueba de Friedman o Kruskal Wallis con un alfa de 0.05. (n=5 plantas en cada rango de dos 
horas;  cada n corresponde al promedio de cada planta de un total de  seis hojas totalmente 
desarrolladas ubicadas en ramas terciarias de los dos alambres del tutorado para potencial hídrico 
y n=10 plantas  de un total de  20 hojas por planta en parámetros de fluorescencia). 
Las curvas A/PPFD (Figura 1.20) evidenciaron una mayor capacidad fotosintética en 
condiciones saturantes de luz en  Granada, seguido de Tena y, con una menor Amax , Chía 
(Tabla 1.8) de acuerdo con Niyogi  (1999) quien referencia que el enfriamiento nocturno 
genera disminución de Amax. En Chía se evidencia que a pesar de que se alcanzan 
radiaciones similares a la PAR de saturación durante el día, la fotosíntesis que se alcanza 
en las curvas A/PPFD es mayor al igual que ocurrió en el estado de floración en Tena. 
Además a lo largo del ciclo de vida, teniendo en cuenta las menores radiaciones en Tena, 
se hubiera esperado que su  radiación de saturación fuera menor, no obstante, los bajos 
requerimientos de luz de la gulupa, sumado a las variaciones diarias de radiación en Tena 
habrían limitado la aclimatación a condiciones bajas de saturación. Únicamente en el 
estado de fructificación se registró una mayor PAR de saturación y Amax en Granada de 
acuerdo a las mayores radiaciones durante el día como lo ha referenciado Laing (1985) y 
Greer y Halligan (2001) en kiwi.El Ic fue mayor en Granada, seguido de Chía y Tena, pero 
sus valores fueron similares entre sí (Tabla 1.8). La respiración en oscuridad fue mayor en 
Tena y Chía (con valores cercanos a 0,75 μmol CO2/m
2s) y menor en Granada. La 
eficiencia en el uso de fotones fue de 0,032 μmol CO2/μmol fotones en Tena, y cercana a 
0,025 μmol CO2/μmol fotones en Chía y Granada. La radiación a la cual se registró Amax, 
fue considerablemente mayor y muy alta en Granada (1161,4 μmoles fotones/m2s), en 
comparación con demás estados fenológicos, y bajo en Chía y Tena (cercano a 350 
μmoles fotones/m2s).  
En conjunto estos resultados indicaron una mayor capacidad fotosintética en Granada, no 





a una adaptación a los cambios constantes en radiación a lo largo del día y a la alta PAR 
de saturación en Granada con respecto a los otros estados. Por su parte, la menor 
capacidad fotosintética con respecto a su respuesta a la luz se registró en Chía.  
 
Figura 1.20. Curvas de saturación lumínica de la fotosíntesis en plantas de gulupa en pico de 
fructificación(A vs PPFD). a) Chía (R
2
=0.88); b) Granada (R
2
=0,92); c) Tena (R
2
=0,95). En la parte 
inferior de cada gráfica se encuentra la ecuación resultante del ajuste a un modelo hiperbólico 
rectangular (n=3 plantas, cada punto corresponde a un promedio de tres o más mediciones).  
 
 
Tabla 1.8. Parámetros derivados de Curva A/PPFD realizadas en plantas en estado de 
fructificación sembradas en Chía, Granada y Tena por medio del ajuste al modelos hiperbólico 
rectangular. Amax= Tasa fotosintética máxima, Ic=punto de compensación por luz, Rday=Respiración 























Tena 0.95 12,23 11,19 0,79 323,90 0,032 
Chía  0.88 8,74 13,46 0,71 371,16 0,027 
 
Los parámetros derivados de la curva A/Ci indican que al igual que la capacidad de 
respuesta a la luz, la capacidad de respuesta al CO2 fue mayor en Granada ya que la 
velocidad máxima de la rubisco fue más alta, al igual que la capacidad de regeneración de  
RuBP mientras que la tasa respiratoria en luz no fue considerablemente alta (Tabla 1.9; 
Figura 1.21). La velocidad máxima de la rubisco fue menor en Tena, y su respiración 
considerablemente alta con respecto a las otras dos localidades. En el estado de 
fructificación, concuerda el hecho de que una mayor temperatura nocturna estimula una 
mayor respiración nocturna, no obstante, Turnbull et al. (2002a) señalan que esto 
aumenta la capacidad fotosintética en el período de luz siguiente a través de la reducción 
en la concentración de carbohidratos dirigida por la respiración. Los valores más bajos de 
Jmax en Chía pueden ser el resultado de las menores temperaturas, y a su vez, estrés por 
frío antes del amanecer que podría tener efectos negativos en las enzimas del ciclo de 
Calvin (Dai et al., 2007).  
 
Figura 1.21. Curvas de saturación por CO2 de la fotosíntesis en plantas de gulupa en pico de 
fructificación(A vs CO2) sembradas en a) Chía; b) Granada; c) Tena. Cada punto es un promedio 








Tabla 1.9. Parámetros derivados del las Curvas A/Ci por elmétodo de Bernacchi et al., 2003. En 
plantas de gulupa en estado de fructificación Vcmax= velocidad máxima de actividad de la rubisco, 
Jmax=tasa máxima de transporte de electrones, TPU= limitación por triosas fosfato y Rdía= 













De acuerdo a los resultados, en el estado de fructificación se evidencia un mejor 
desempeño fotosintético en Granada, seguido de Chía y Tena, ligado a una fotosíntesis 
media en Granada, pero que se mantiene a lo largo del día, y aunque la tasa de pérdida 
de agua no es baja, no se refleja en el estado hídrico foliar que es mayor que en las otras 
dos localidades. Además, de nuevo el estado del PSII se evidencia en estado óptimo, y la 
capacidad fotosintética tanto en condiciones cambiantes de luz como de CO2 es mayor. 
Tena, estaría limitado por condiciones recurrentes de baja radiación que aunque 
aumentan momentáneamente la HR y disminuyen el DPV, no se compensa con períodos 
en los que aumenta la PAR que van ligados a una disminución de HR, y aumento de 
temperatura y DPV. A pesar que en este estado el estado hídrico en Tena es mejor que 
en Chía, se evidencia que las condiciones nocturnas no favorecen una adecuada 
recuperación hídrica.  
Discusión general reuniendo los cuatro estados fenológicos estudiados 
Las condiciones climáticas de Granada favorecen el buen desempeño ecofisiológico de la 
gulupa. En Tena los cambios instantáneos en condiciones de radiación durante el día, 
sumado a la poca diferencia en humedad entre el día y la noche impediría un desempeño 
fisiológico adecuado, que aunque en ciertos estados se evidenció superior a plantas 
sembradas en Granada, se mantiene un menor estado hídrico y una limitación por 
radiación en el día; esto hace que a pesar de que la capacidad fotosintética, evidenciada 
en curvas A/Ci y A/PPFD, sea alta, no se vea reflejado bajo las condiciones ambientales 
de la localidad. Por su parte en Chía, aunque la tasa fotosintética puede alcanzar valores 
similares a los de Granada, las plantas se encuentran afectadas por condiciones de 
fotoinhibición dinámica, de disminución de la temperatura y de la humedad relativa 
durante el día, que en caso de no ser extremos, se logran recuperar en la noche a merced 
de una considerable disminución del DPV y la humedad. Integrando las respuestas a lo 
largo y extrayendo patrones a lo largo del ciclo de vida se puede destacar: 
En Granada niveles muy altos de radiación fotoinhiben el aparato fotosintético como se 
evidenció en el pico de floración, por su parte radiaciones cercanas a 500 μmoles 
Parámetros Chía Granada Tena  
Vcmax(μmol 
CO2/m
2s) 52.24 61.38 39.84 
Jmax 
(μmol/m2s) 109.53 129.41 117.32 
TPU  
(μmol/m2s) 7.99 10.27 9.51 
Rdia(μmol 
CO2/m





fotones/m2s a lo largo del día propician un aumento de fotosíntesis cuya capacidad 
depende de la edad; esto se evidenció en el estado juvenil  y de fructificación donde se 
mantuvo una tasa fotosintética más o menos constante a lo largo del día, pero con una 
mayor eficiencia en el estado juvenil en el cual a una menor radiación se dio una mayor 
fotosíntesis. Radiaciones por debajo de 600 umol fotones/m2 en horas de la mañana 
previas al medio día, favorecen un aumento fotosintético que puede mantenerse 
constante sin una pérdida considerable de agua. Sin embargo, si las condiciones son 
aptas para mantener una alta tasa fotosintética y un buen uso eficiente del agua, la 
fotosíntesis se mantiene relativamente alta hasta las 15:00  como sucedió en el estado de 
fructificación y juvenil del ciclo II. Por su parte, las mayores tasas transpiratorias se dan 
entre las 7:00 y las 11:00. Las condiciones ambientales permiten el mantenimiento de un 
buen estado hídrico, aún con aumentos considerables de transpiración,  y también un 
buen estado del PSII a lo largo del ciclo de vida a pesar de ser el lugar con mayor 
radiación fotosintética entre las tres localidades. El mantenimiento de un buen estado 
hídrico estaría ligado a un control más fino de la apertura estomática cuando hay 
considerables disminuciones en el potencial hídrico foliar, donde concuerdan aumentos de 
la transpiración por demanda evaporativa con disminución en el potencial hídrico pero a 
su vez disminución en gs (Nobel, 1999). Este hecho podría estar ligado a la menor 
cantidad de agua del suelo sumado a cielos despejados y alta radiación, ya que se ha 
visto que en bosques templados de álamo la fotosíntesis fue insensible a cambios en la 
humedad del suelo en cielos nublados, mientras que en cielos claros la fotosíntesis del 
dosel fue menor en períodos de baja humedad del suelo comparados con períodos de alta 
humedad (Rocha et al., 2004). También puede estar relacionado con ausencia de señales 
hidráulicas bajo condiciones de agua disponible (Davies y Zhang, 1991).  
A lo largo del ciclo de vida la Fv/Fm en Granada fue superior a Chía y Tena, entre los 
cuales en los estados vegetativos fue menor en Chía y en los reproductivos en Tena; este 
parámetro es importante ya que una de las formas de aumentar la eficiencia de la 
conversión de la luz interceptada a biomasa es el aumento de recuperación en 
fotoprotección (Long et al., 2006). La fotoinhibición neta es el resultado de diferencias 
entre la tasa de fotoinhibición y la tasa de recuperación (Aro et al, 1993; Tsnoven y 
Hirosaka 2003) donde la tasa de fotoinhibión es proporcional a la PPFD (Tyystjarvi y Aro, 
1996), y la tasa de recuperación es fuertemente inhibida a temperaturas bajas (Krause 
1994). Esto indica que en Chía las bajas temperaturas inhibirían la recuperación completa 
del PSII como se evidenció en el estado de fructificación; además la combinación de bajas 
temperaturas y radiaciones altas, como se evidenció en el estado Juvenil del Ciclo II, 
aumentarían el daño de la proteína D1 del PSII y ralentizarían los procesos responsables 
de reciclar los centros de reacción (Long et al. 1994). A pesar de que se esperaría un 
mejor estado del PSII producto de bajas radiaciones durante el día en Tena (Montanaro et 
al., 2009) esto no se halló, indicando que otros factores pueden influenciar esta 
recuperación como las reducidas diferencias entre variables climáticas en el día y la 
noche.  
La velocidad máxima de la rubisco y la capacidad de regeneración de RuBP fue mayor a 





fotosíntesis. Aunque en Tena la temperatura nocturna es mayor, durante el día los valores 
son similares a los de Granada y por esto no se evidenciaría efecto en la actividad de la 
rubisco que aumenta exponencialmente con la temperatura (Leuning 2002; Medlyn et al., 
2002). El aumento de regeneración de RuBP sería otra de las formas de aumentar la 
eficiencia de conversión de la luz a biomasa (Long et al., 2006).  Mayor Vcmax concuerda 
con los resultados de Misson et al. (2006), quienes determinaron en una especie arbustiva 
nativa de California que una mayor PAR de crecimiento genera mayor Vcmax. A su vez, 
Talbott et al. (2003) indicaron una mejor respuesta a cambios de CO2 en plantas que 
crecen a alta humedad relativa. Aunque en Granada la humedad en el día es similar a la 
registrada en Tena, en la noche las diferencias son considerables (Figura 1.3b). La 
respiración tanto en luz como en oscuridad sólo fue mayor en el estado de floración, 
hecho que puede estar relacionado con condiciones locales durante dicho muestreo que 
incluyeron radiaciones altas, y por ende aumento de temperatura, y DVP (Anexo, Tabla 
4.1).  
En Tena es evidente que hay una  limitación del aumento de la tasa fotosintética dada por 
la escasa radiación producto de aumentos abruptos de la nubosidad principalmente entre 
las 9:00  y 14:00 horas (Anexo, Figura 4.6); esto se comprueba en puntos en los 
muestreos diarios en los que la radiación aumenta hasta 800 μmol fotones/m2s en la 
mañana, aumentando conjuntamente la tasa fotosintética inclusive por encima de las 
otras dos localidades. Esto mismo se ha encontrado en bosques nublados de montaña 
tropical donde la cobertura por neblina limita la PAR disponible y moja la superficie abaxial 
de la hoja (Guyeletss-Mulligan, 2005),  ya que la difusión de CO2 en agua es un décimo 
de la que se da en el aire (Nobel, 1991).  
Las plantas en Tena buscarían aprovechar las primeras horas del día para realizar las 
mayores fijaciones de la fotosíntesis (entre 7:00 y 11:00), lo cual  se ha encontrado en 
plantas tanto de zona templada (Bassow y Bazzaz, 1998), como mediterránea (Gatti y 
Rossi, 2010) y de sabana tropical (Eamus et al. 1999),  y en trepadoras mediterráneas 
(Chaumont et al., 1994) donde se maximiza A en horas de menor demanda atmosférica y 
posteriormente se da un cierre estomático gradual a medida que aumenta la demanda 
transpiratoria (Bucci et al. 2008; Mengistu et al. 2011;  Zweifel et al. 2007). Este hecho se 
evidenció en el estado de floración y en el estado de plántula, ligado a condiciones de 
mayor pérdida de agua. Tena es la localidad donde se dio una mayor concordancia entre 
PPFD, A y gs, hecho que puede estar relacionado con un mayor control estomático tanto 
de la fotosíntesis como de la transpiración, dado porque usualmente la radiación está por 
debajo de valores de saturación. Esto contrasta con Granada, donde hay situaciones en 
las cuales la fotosíntesis se mantiene alta, la gs aumenta,  pero no la transpiración (Estado 
de fructificación, ciclo II) debido a una mayor capacidad de aprovechar condiciones que 
arriesguen menos la pérdida de agua. A pesar de aumentos de la nubosidad en el día, 
estos períodos se intercalan con períodos de radiaciones altas que en los días de 
muestreo alcanzaron los 1000 μmol fotones/m2s; estos cambios impedirían a las plantas 
en Tena aprovechar dicha nubosidad para aumentar el uso eficiente del agua como se ha 
referenciado para cielos nublados en bosques tropicales debido al aumento de luz difusa 





Teniendo en cuenta la tendencia diaria en Tena, las tasas fotosintéticas y transpiratorias 
fueron mayores entre las 7:00 y las 11:00, exceptuando el estado juvenil del ciclo II donde 
la limitada radiación aumentó ligeramente en la tarde. En Tena las condiciones climáticas 
(temperatura superior, menores deltas en las condiciones climáticas entre el día y la 
noche; mayor DPV, temperatura y menor HR nocturna) generan una pobre recuperación 
del estado hídrico en la noche a lo largo del ciclo de vida, aún a pesar de comprobar 
buena disponibilidad hídrica edáfica. Esto estaría relacionado con la baja luz ya que se ha 
visto que un bajo contenido hídrico en un ambiente con alta radiación aumenta la 
habilidad nocturna para hidratación a diferencia de plantas en sombra (Cavatte et al. 
2001). Bunce (1985) referenció en soya una mayor correlación entre la temperatura 
nocturna y gs que entre la temperatura del día, hecho que podría explicar las menores 
conductancias en los estados reproductivos.  
Además, el buen estado hídrico, pero la poca disminución del potencial 
evapotranspiratorio harían que el gradiente suelo-raíz-hoja-atmósfera para tomar agua no 
fuera favorable (Green et al. 2006). Esto a su vez se refleja en el estado del PSII que 
aunque no registra estrés, es menor que en Granada, y en los estados reproductivos que 
en Chía.Se ha reportado que condiciones de alta temperatura y DPV en condiciones de 
altas luminosidad proporciona estabilidad térmica del PSII gracias al aumento del ciclo de 
las xantofilas (Allen y Ort, 2001; Zsofi et al. 2004). En el caso de las localidades de 
estudio no se cumplen  dichas condiciones ya que en Chía se tiene DPV alto sumado a 
temperatura baja y radiación media. Allen y Ort (2001) referencian que bajas temperaturas 
y altas radiaciones inducen fotoinhibición crónica porque disminuyen la tasa de reacción y 
limitan los sumideros para la energía de excitación, particularmente fijación de CO2 y 
fotorrespiración, condiciones que se dieron en Chía en el estado Juvenil del ciclo II.  
Es de destacar que Amax a lo largo del ciclo de vida fue mayor en Tena que en las otras 
dos localidades, a excepción del estado de fructificación en el cual fue mayor en Granada 
pero a una PAR de saturación mucho mayor que la registrada en las otras curvas 
A/PPFD. A su vez, contrastando con los datos de fluorescencia de la clorofila, la eficiencia 
en el uso de la luz (ɸPPDF) fue mayor en Tena a lo largo del ciclo de vida, lo cual puede ser 
una adaptación a la menor radiación ya que Kitao et al. (2000), referencia que especies 
de sotobosque tienen  mayor rendimiento fotoquímico y mayor Amax, que especies 
pioneras; esto podría ser análogo a la condición nubosa recurrente en Tena indicando una 
buena adaptación de la gulupa a condiciones de sombra a nivel de eficiencia cuántica, 
que sin embargo no se evidenciaron en PPFDmax. Sumado a esto, Turnbull et al. (2002a) 
señalan que una mayor temperatura nocturna genera aumentos de Amax porque aumenta 
el sumidero de carbohidratos, sin embargo, para este caso el resultado sería potencial (es 
decir sólo evidenciado en las curvas A/PPFD y no en las tendencias diarias) ya que en las 
condiciones diarias promedio no se vio expresada dicha Amax. A diferencia de lo 
encontrado por Turnbull et al. (2002a), dicha Amax no se encontró apoyada por Vcmax, ni por 
una mayor capacidad de regeneración de RuBp (Jmax) indicando que aunque el manejo de 
la radiación es óptimo, a nivel enzimático (ciclo de Calvin) sobresalen las plantas 
sembradas en Granada. Esto puede deberse a que un buen manejo de la radiación no 





las curvas A/PPFD favorecen su actividad que en condiciones cambiantes de luz no se 
evidencian.   
También, y como se ha recalcado anteriormente, los resultados pueden estar 
relacionados con la forma en la que se realiza la curva A/PPFD que genera activación de 
los PSII en las horas de la mañana, mientras que los resultados de las tendencias diarias 
resultan de la actividad durante todo el día; además, los cambios abruptos en la 
nubosidad conllevan cambios que no pueden ser aprovechados instantáneamente en la 
planta y que a pesar  de que pueden no afectar su fisiología, sí el aprovechamiento de 
condiciones de luz ya que se requiere un período finito de tiempo para la recuperación de 
la toma de CO2 cuando la radiación disminuye (Long et al., 2006). Un parámetro 
importante es la relación entre Jmax y Vcmax ya que indica el balance entre los dos 
procesos; carboxilación y regeneración de RuBp. En Tena la relación en estado de 
plántula, floración y fructificación fue mayor lo cual indica maximización del uso de 
Nitrógeno en el aparato fotosintético (Hikosaka et al. 2002). Se ha registrado que esta 
relación es frecuentemente más alta en plantas crecidas a bajas temperaturas (Yamori et 
al. 2005) hecho que aliviaría la limitación por regeneración de RuBp; sin embargo, esto no 
se encontró en Chía.  
A su vez, el punto de compensación por luz fue menor a lo largo del ciclo de vida en Tena  
a excepción del estado de plántula, hecho que concuerda con una adaptación a menores 
condiciones de luz (Lambers et al. 1998). El efecto de la temperatura sobre la respiración 
(Lawlor, 1995)  sólo se evidenció en la respiración diaria en la etapa de fructificación 
indicando que no sólo la temperatura estaría afectando dicha variable.  
En Tena se darían condiciones que no propician el desarrollo del potencial de la gulupa 
debido a condiciones de baja radiación que no se compensan con menor DPV o 
temperatura. Pese a que no hay condiciones de estrés, las condiciones nocturnas impiden 
recuperación de variables importantes de tal manera que influyen directamente en el 
comportamiento de las variables a lo largo del día.  
En Chía se encontró la menor correspondencia entre la radiación y la fotosíntesis 
evidenciando la acción de otras variables climáticas como puede ser el aumento de DPV 
en el día, que es mayor que en Granada y Tena. Únicamente se dio concordancia en el 
estado de floración donde los valores de radiación llegaron hasta 600 μmol fotones/m2s. 
Esto también se encontró en árboles de bosque seco tropical sujetos a un nivel adecuado 
de luz pero con alta demanda transpiratoria, donde no aumentaría la toma de carbono lo 
suficiente debido a la limitación de DPV (Lebrija-Trejos et al. 2010; Mengistu et al., 2011). 
Esto concuerda con el hecho de que en horas de mayor radiación no se dan aumentos de 
fotosíntesis sino por el contrario, disminuye la conductancia estomática, mecanismo para 
evitar la pérdida de agua y la fotoinhibición.A pesar de que en promedio la radiación es 
menor que en Granada, valores ocurrentes por encima de 1000 μmol fotones/m2s 
generarían daños dinámicos en el PSII como se registra en Fv/Fm que es menor que en 





En concordancia con lo anterior, Chía es la única localidad donde no se da concordancia 
entre la radiación y la transpiración (en Granada sólo cuando se registran valores de 1400 
μmol fotones/m2s  se disminuyó E) indicando una posible estrategia para evitar la pérdida 
de agua condicionada a un déficit de presión atmosférico que aunque no es alto 
comparado con otros estudios de déficit hídrico, puede que no sea favorable para la 
gulupa. Aunque en la noche hay recuperación del potencial hídrico, a lo largo del día es 
usual un menor potencial hídrico de las plantas en Chía, producto no sólo del mayor DPV 
sino que podría haber un efecto de la temperatura nocturna del suelo que haría disminuir 
la toma de agua por las raíces debido a disminución de la permeabilidad por bajas 
temperaturas (Elfving y Kaufman, 1972; Norisada et al., 2005).  
A lo largo del ciclo de vida, Amax  Vcmax y Jmax fue menor en Chía hecho que se ha 
encontrado también en plantas de Citrus sometidas a frío (Kositsup et al., 2011; Ribeiro et 
al., 2005) y en general se referencia en plantas crecidas en clima frío (Silim et al., 2010) 
debido a la disminución de la activación de la rubisco por la rubisco activasa (Silim et al., 
2010). Además, concuerda con la mayor DPV a lo largo del día en Chía ya que se ha 
encontrado la disminución de la actividad rubisco activasa, Vcmax y suministros de ATP en 
zonas de mayor DPV (Lawlor y Cornic, 2002; Shirke y Pathre 2004). Por su parte, la 
limitación por TPU es menor debido a que a las bajas temperaturas hacen que el gasto de 
sacarosa y almidón sea menor (Leegold y Edwards 1996). A pesar de que en Chía en los 
cursos diarios de tasa fotosintética se alcanzan valores cercanos a los de Granada, se 
encontraron diferencias en las curvas A/Ci debido a que una baja temperatura podría 
tener un efecto en la pérdida de actividad de la rubisco (Kingston-Smith et al., 2007), en la 
modificación de la actividad fotoquímica, en la inhibición de la carboxilación de CO2, en los 
cambios en el control estomático del intercambio de gases y en el daño del metabolismo 
de carbohidratos (Allen et al., 2000; Allen y Ort, 2001). Esto indica que aunque en Chía 
las condiciones potenciales del clima favorecen menos la capacidad fisiológica, en las 
tendencias de las variables fisiológicas durante el día no se evidencian las menores 
capacidades fotosintéticas, mientras que en Tena aunque la capacidad fotosintética es 
alta, evidenciado en las curvas A/Ci; las condiciones diarias evidenciadas en las curvas de 
tendencia a lo largo del día no permiten desplegar dicha capacidad.  
A lo largo del ciclo de vida un mayor uso eficiente de agua fue recurrente en Chía en el 
rango de 7:00 a 9:00 que fue independiente del nivel de radiación en el día, mientras que 
en Tena y Granada dependió de las condiciones específicas de los días de muestreo 
siendo evidente bajo condiciones altas de radiación que estarían por encima de 600 
μmoles fotones/m2s.  
Es de subrayar que a lo largo del ciclo de vida de las plantas en Chía, la tasa fotosintética 
es similar a la de Granada, y aún es mayor el WUE temprano, en horas de la mañana, en 
el estado Juvenil y de floración. Esto se debe a que a pesar de haber un mayor DPV, los 
valores no son estresantes para las plantas ya que se encuentran por debajo de 1,0  KPa 
mientras que condiciones estresantes se referencian por encima de este valor o aún por 
encima de 2,0 kPa (Ribeiro et al. 2009), a su vez la disminución de temperatura al 





el efecto se refleja principalmente en el estado del PSII en la noche, el potencial hídrico 
antes del amanecer y parámetros tanto de las curvas A/Ci como A/PPFD indicando que su 
efectividad en el manejo de la luz, en la recuperación hídrica y en el manejo de CO2, que 
se traduce en capacidad enzimática, son menores en Chía, pero bajo las condiciones 
diarias dichos efectos no son evidentes. Una mayor WUE en la mañana también se ha 
encontrado en kiwi (Buwalda et al., 1992; Gucci et al. 1996) y en plantas maderables 
mediterráneas (Angelopoulos et al. 1996; Tenhunnen et al., 1987)  donde en las horas de 
la mañana, cuando se dan niveles saturantes de luz y bajo DPV, se dan las mayores 
fotosíntesis y gs.  
La tendencia del potencial hídrico a lo largo del día en las tres localidades indica que la 
gulupa es anisohídrica de tal manera que su estado hídrico cambia de acuerdo a las 
condiciones cambiantes del día (Tardieu y Simmoneau, 1998), y el mayor control para 
evitar pérdidas considerables se realiza a partir de la regulación de la apertura estomática. 
En las plantas anisohídricas hay controversia acerca de si el cierre estomático se da a 
partir de la señal a través de las raíces o no (Jones 1992; Tardieu y Simmoneau, 1998), 
no obstante para el presente estudio se vio que en contenido de humedad del suelo por 
encima del 20% (Anexo, Figura 4.7) este no ejercería un efecto claro sobre el control del 
potencial hídrico de la gulupa. Al respecto Gyenge et al. (2007) referencian que aún en 
suelos sin limitación de agua, las plantas tienen un cierre estomático en respuesta a 
demanda evaporativa. Se dice que las relaciones de gs con el potencial hídrico se 
evidencian más con un déficit hídrico severo (Meinzer et al. 2001) y cuando las plantas 
presentan riesgo de cavitación en el xilema (Salleo et al. 2000). Hubbard et al. (2001) 
señalan  a la conductividad hidráulica (Kl) como la reguladora de la gs; Kl regularía gs 
máxima que a su vez influenciaría la sensibilidad de la respuesta al aumento de DPV 
(Comstock 2002).  Debido a que en Granada la humedad del suelo es menor, se 
permitiría el control más fino de la apertura estomática observada; por el contrario, en 
Chía y Tena donde usualmente hay un contenido de humedad mayor, habría un contraste 
entre las condiciones edáficas del suelo y del aire que impedirían un control más eficiente.    
Las mayores tasas fotosintéticas en el día en las tres localidades son cercanas a las 
encontradas por Novo-Gama et al (2013) para maracuyá, específicamente las variedades 
FB200 y Gigante amarelo, pero menores que otras tres variedades indicando que el 
crecimiento y desarrollo de maracuyá, ligado a mayores temperaturas, puede generar una 
mayor tasa fotosintética en esta especie.   
Todo lo anterior indica que las condiciones que propician un mejor desempeño 
ecofisiológico en la gulupa son las de Granada ya que las condiciones potenciales y las 
condiciones registradas en la tendencia diaria se corroboran entre sí. En Tena aunque el 
aparato fotosintético presenta pocas limitaciones, las condiciones nocturnas tienen un 
efecto irreversible en el contenido hídrico foliar que no podría ser finamente regulado en el 
día debido a las condiciones cambiantes ligadas al aumento de nubosidad instantánea. 
Por su parte en Chía, aunque la fotosíntesis diaria es similar a la de Granada, el estado 
hídrico es menor al igual que el estado del aparato fotosintético y la capacidad 





amanecer, y aumentos de radiaciones instantáneos. En el presente estudio se comprueba 
que la gulupa es intolerante a condiciones de DPV por encima de 1,0 kPa, altas 
temperaturas y radiaciones como se evidenció bajo las condiciones de Anapoima.  
La fisiología, área foliar y producción 
Para complementar y contrastar lo anterior, en la Figura 1.22 se ilustra la superficie de 
área foliar específica que fue mayor en Chía, seguido de Tena y Granada, y el área foliar 
que fue menor en Chía, seguido de Granada y Tena. La menor área foliar en Chía  
(Figura 1.23) sería una estrategia para disminuir la pérdida de agua por la superficie foliar 
(Cavatti et al., 2001) lo cual concuerda con su mayor DPV y menor humedad durante el 
día ya que una menor área foliar favorece la disipación de calor (Qaderi et al., 2006). En 
Granada y Tena el área foliar fue similar, hecho que ante una mayor temperatura en Tena 
perjudicaría su disipación de calor como se vio en los muestreos ecofisiológicos. Los 
resultados de la superficie de área foliar no concordaron con lo esperado ya que una 
menor SLA se asocia con mayor Amax (Reich et al., 1998; Turnbull et al., 2002b) debido a 
que tienen una mayor cantidad de Nitrógeno traducido en maquinaria fotosintética (Reich 
et al., 1994), hecho que no fue encontrado en Chía (Figura 1.22). Por su parte una menor 
SLA, resultado de hojas más gruesas, tendrían menos Amax (Reich et al., 1996),  porque 
aumentarían las limitaciones de difusión del CO2  (Terashima y Hikosaka, 1995) y tendría 
menos área fotosintética por gramo de tejido foliar (McDowell, 2002), al contrario de lo 
encontrado en Tena y Granada. Sin embargo, McDowell (2002) tampoco encontró dicho 
patrón en Rubus, lo cual atribuye a que una menor SLA incluye una mayor distancia para 
la difusión de agua por fuera de la hoja y por ende sería un mecanismo de conservación 
de agua; este hecho se ha encontrado en hojas de luz que disminuyen su transpiración 
con el aumento de DPV (Vaz et al., 2011) como se observó en Granada. Por su parte, 
aunque Abdul-Hamid y Mencuccini (2008) encontraron una relación entre SLA y Aneta  en 
árboles de zona templada, no se encontró relación con Amax ni Vcmax indicando que dicha 
relación depende de la especie y no se encontró en Gulupa. Por su parte en Tena, la 
mayor área foliar (Figura 1.23) estaría ligada a la estrategia de captar más fotones de luz 
debido a la baja radiación (Niinemets y Kull, 1998). 
 
Figura 1.22. Área foliar específica (cm
2
/g) hallada en el estado de fructificación en las tres 





















Figura 1.23. Área foliar (cm
2
) hallada en el estado de fructificación en las tres localidades (n=3 
plantas).  
 
Pero, ¿Se evidencia todo el comportamiento fisiológico en la producción y el rendimiento 
de la gulupa? Según la figura 1.24, el rendimiento de la gulupa se dio en picos de 
producción menos pronunciados pero más extendidos en Tena, por su parte en Granada 
los picos de producción son más pronunciados pero con menor duración en el tiempo. En 
Chía la producción fue baja pero permanente. El mejor desempeño ecofisiológico se 
evidenció en Granada y esto está de acuerdo con el rendimiento del cultivo. En Tena, 
aunque se presenta buena producción las condiciones fisiológicas generarían un menor 
rendimiento; además, el aumento de humedad ligado a la neblina por la mañana trajo 
consigo problemas fitosanitarios en los frutos, sobretodo en el ciclo II, hecho que generó 
grandes pérdidas y aunque dicho análisis no está dentro del marco del proyecto, sí es 
necesario tener en cuenta que si no se propician condiciones que disminuyan el riesgo de 
enfermedad, tampoco se podrá evidenciar un buen rendimiento encausado por un buen 
desempeño fisiológico. No obstante, es pertinente subrayar que una oferta permanente de 
gulupa se puede favorecer por condiciones contrastantes como las de Tena y Chía que 
permitiría tener oferta durante la mayor parte del año que cubriera la demanda constante 
internacional.  En Chía se dio la menor producción, hecho que está relacionado con las 
menores capacidades fotosintéticas que aunque no evidenciaron en las tendencias diarias 
si tendrían un efecto acumulativo que, en días bajo condiciones de alta 
evapotranspiración y disminución de HR, sumado a la bajas temperaturas en la noche 
generarían condiciones que impiden un buen desempeño fotosintético y condiciones de 
estrés que evidentemente se reflejan en la producción. Al respecto, Aloni et al. (1991) no 
observaron diferencias en la fotosíntesis en diferentes temperaturas en hojas de pimiento, 
pero registraron diferencias a través de 14C en la partición del carbono ya que en 
condiciones más estresantes se exportaron más fotoasimilados a hojas jóvenes mientras 
que en no estresantes, a yemas florales y flores. Este hecho podría explicar las grandes 
diferencias entre Chía, Tena y Granada, a pesar que la fotosíntesis fue similar en la 
tendencia diaria. Además hay que destacar el área foliar, ya que una mayor área foliar sin 
solapamientos como se aseguró a través de la poda, y con un buen estado hídrico 
permite una mayor capacidad fotosintética a nivel de dosel tanto en Tena como en 
Granada, mientras que en Chía las limitaciones hídricas atmosféricas se reflejan en 

























eficiencias fotosintéticas producirán frutos con mayor contenido de fotoasimilados, hecho 
que aunque no se encontró a nivel del peso del fruto, sí en los mayores grados Brix en 
Granada (Flórez et al., 2012ª).  
Por ende, se confirman las condiciones ambientales de Granada como óptimas para el 
desarrollo de la gulupa lo cual incluye:  
- Temperatura media diaria de 18° con disminución considerable en la noche de 5°C 
(13°C), es decir, delta considerable entre el día y la noche para recuperación de 
agua y fotosistemas. 
- Humedad relativa diaria que desciende hasta 85% pero que en la noche está 
cercano a los 95%. 
- Radiaciones promedio por debajo de 900 μmoles/m2s, pero que no disminuyan por 
debajo de 400 μmoles/m2s.  
- DPV bajo  (por debajo de  0.70 KPa) con diferencias entre el día y la noche.  
- Humedad del suelo no saturada que favorezca el control estomático desde la raíz.   
 
Figura 1.24. Rendimiento promedio de cultivos (Kg/ha) en Granada, Tena y Chía. El número 1 y 2 







Capítulo 2. El peso de las variables 
ambientales sobre la ecofisiología de la 
Gulupa 
El presente capítulo desarrollará el siguiente objetivo específico: 
 Determinar las variables climatológicas más influyentes en la ecofisiología 
de la gulupa con el fin de entender su efecto en la tendencia obtenida en 
cada uno de los lugares analizados. 
 
2.1 Estado del arte  
Como se explicó en el capítulo anterior, aunque se conoce la influencia de variables 
ambientales en la fisiología de la planta, la sensibilidad hacia cada una depende de la 
especie y también del estado de desarrollo (Bassow y Bazzaz, 1998; Mengistu et al., 
2011; Piper y Cavieres, 2010).  
Las variables ambientales y fisiológicas no son independientes entre sí lo cual invalida 
gran parte de las pruebas estadísticas para determinar el efecto y/o correlación de una 
variable sobre otra, como ocurre con la regresión múltiple que implica independencia de 
variables con la dificultad de que temperatura se correlaciona con la humedad y a su vez 
con el déficit de presión de vapor. Una de las alternativas es el análisis por pasos o path 
análisis el cual es similar a la regresión múltiple y es útil cuando hay relaciones causales 
entre las variables  (Ver Pedhazur, 1997). Además, permite entender más a fondo las 
relaciones entre variables porque (1) permite al investigador construir vías causales o de 
correlación con un número de variables dependientes e independientes, (2) provee un 
medio para descomponer las correlaciones entre dos variables cualesquiera en 
componentes ya sean causales o no causales. En contraste, la regresión múltiple tiene 
una estructura fija con sólo una variable dependiente y da un estimado de sólo un efecto 
directo del componente causal de correlación (Pedhazur, 1997). Debido a que se prueban 
modelos/hipótesis, el análisis por pasos no debe ser usado para inferir causas entre 
variables (Shipley 1999), más bien identifica correlaciones entre variables y focos posibles 
para próximas investigaciones (Petraitir et al., 1996).El análisis por pasos plantea que hay 
cuatro posibles relaciones entre variables: directa, indirecta, falsa y no analizada. En la 
falsa hay una relación común que no puede desglosarse, mientras que en la no analizada 
hay una relación causal no establecida (una variable es causa de la otra y viceversa). Por 
tanto, en este análisis se determina un coeficiente del efecto, que es la suma del efecto 
directo e indirecto, para determinar la fuerza de la influencia de una variable dependiente 
sobre una independiente (Schemske y Horvitz, 1988; Pedhazur, 1997).  
Esta herramienta se ha utilizado en estudios ecológicos (Adler et al., 2001; Schemske y 
Horvitz, 1988) y entre estos destacan estudios para determinar el efecto de condiciones 





Acer rubrum, Betula papifera y Betula alleghaniensis) (Bassow y Bazzaaz, 1998). En este 
estudio se determinó que la influencia de los factores ambientales en la fotosíntesis es 
especie-específica y que en estas especies la influencia de la luz fue más fuerte que la 
influencia de la temperatura. Li y Chen (2009) lo usaron para determinar el efecto de 
variables ambientales en la especie bulbosa Fritillaria cirhosa, F. cirrhosa y F. delavayi 
(Liliáceas) indicando que la temperatura del aire, PPFD y la humedad relativa fueron los 
factores limitantes en el crecimiento de F.cirhosa; mientras que F. delavayo está limitada 
por PPFD, la presión atmosférica, la temperatura del suelo y la temperatura del aire. 
Hermy (1987) determinó que el 44% de la variación en el crecimiento de especies de 
bosques riparios se debe a la materia orgánica, la intensidad de la luz y el pH del suelo 
(pero no tuvo en cuenta factores como la humedad relativa o la temperatura). El efecto de 
la luz en este caso fue indirecto a través su influencia en el suelo. A su vez, Mengistu et 
al., (2011) determinaron la diferencia del efecto de las variables climáticas en dos zonas 
diferentes donde se encuentra el árbol Boswellia papyfera, propio de cosistema seco 
neotropical de Etiopía, indicando que tanto PPFD como DPV influencian el intercambio de 
gases tanto directa como indirectamente y aunque los dos lugares comparten rasgos 
fisiológicos similares y sus correlaciones, hay diferencias dependiendo de la altitud en la 
que se encontraban los árboles. En baja altitud el intercambio de gases se encontró 
dependiente de la luz y la DPV, mientras en alta altitud únicamente fue limitado por DPV; 
esto se debe a que en este último la luz está durante el día cercana al valor de saturación. 
Este estudio indica que las condiciones ambientales afectan el intercambio de gases in 
situ. Las diferencias entre sitios están dirigidas no sólo por factores del sitio sino por las 
diferencias fisiológicas de las especies en respuesta a esos factores. 
No se registran estudios de análisis por pasos o path análisis para especies frutales 
tropicales y, a nivel general, aún no se encuentran análisis por pasos relacionando 
parámetros del estado del fotosistema II (fluorescencia de la clorofila) y los factores 
ambientales.Tampoco se ha evaluado el efecto del estado de desarrollo en la sensibilidad 
a las variables. Por esta razón, en el presente estudio se probarán modelos/hipótesis 
causales y/o de correlación entre las variables climáticas y fisiológicas para determinar la 
influencia de las primeras sobre las segundas en cada estado fenológico, y a su vez, 
determinar si dichos modelos varían de un lugar a otro. A partir de este análisis se 
determinarán las variables climáticas más importantes a la hora de cultivar Passiflora 
edulis Sims y por ende permitirá determinar zonas potenciales para su cultivo.  
2.2 Métodos 
El planteamiento del modelo que involucra intercambio de gases, potencial hídrico, y 
variables climáticas se basó en los ya presentados por Bassow y Bazzaas (1998) y 
Mengistu et al. (2011), y adicionando la base teórica de relación entre variables señaladas 
por Aphalo y Jarvis (1991), Buckley y Mott (2002), Bunce (2000), Cown (1977), Lange et 
al., (1971), Lawlor (1995), Li y Chen (2009), Monteith (1995) y Talbott et al., (2003).  
No obstante, hay que destacar que la relación entre la conductancia estomática, el 





hídrico era un resultado de la transpiración, dada a su vez a partir de la conductancia 
estomática en respuesta a las variables climáticas DPV y temperatura; recientemente se 
ha planteado que los estomas perciben la transpiración más que la humedad (y DPV) y 
por tanto los movimientos estomáticos resultan de variaciones en el estado hídrico de la 
hoja (potencial hídrico) que a su vez resultan de variaciones en el estado hídrico de la 
cavidad subestomática y el flujo transpiratorio (Damour et al., 2010; Oren et al., 2001; Mott 
y Parkhurst, 1991; Tyree y Sperry, 1988), y como consecuencia cambia la transpiración. 
Por esta razón se probaron los dos modelos y se eligió el modelo cuyas interacciones 
entre factores hídricos fueran significativas.  
Teniendo en cuenta la cantidad de variables en el modelo de intercambio de gases, y el 
hecho de que DPV se deriva de la humedad y es más informativa (Addington et al., 2004), 
sólo se tuvo en cuenta DPV y no HR para el modelo. A su vez, únicamente se tuvo en 
cuenta la tasa fotosintética y transpiratoria y no el uso eficiente del agua que proviene de 
la relación entre los dos.  
Para determinar la significancia de las relaciones directas e indirectas se utilizaron los 
datos ecofisiológicos tomados con cada uno de los equipos durante los días de muestreo 
acoplados a los datos climáticos registrados por las estaciones climáticas de cada una de 
las localidades para los respectivos días. Los promedios se realizaron durante cada hora 
y se ajustaron a las base de datos de fisiología de cada uno de los equipos medidos. 
Debido a que no todas las medidas tuvieron igual número de réplicas se aplicó una 
función de imputación con el programa RStudio (2012) para el potencial hídrico y, cuando 
fue necesario, para el intercambio de gases.  






Figura 2.1. Modelo probado por el análisis por pasos a través de SEM (Modelamiento de ecuación 
estructural), de la influencia de variables ambientales en el intercambio de gases y el potencial 
hídrico. En verde se encuentran las variables que no fueron medidas. Las flechas van de la 
variable independiente a la dependiente y se ilustra con un signo positivo o negativo el tipo de 
relación (directa o inversa, respectivamente). Debido a que aún no es clara la relación entre 
conductancia estomática (gs), transpiración (E) y potencial hídrico durante el día (ψdía) se 
evaluaron dos hipótesis diferentes, la apoyada por Damour et al. (2010) se ilustra en rojo con la 
línea punteada, y enlínea punteada negra la hipótesis alterna. En la primera columna se 
encuentran las variables externas o ambientales, en la segunda las variables fisiológicas y en la 
tercera las variables relacionadas con el intercambio de gases. Símbolos: Ca= CO2 ambiental, 
Ci=CO2 interno (en cavidad subestomática), PAR= radiación fotosintéticamente activa, 
Taire=temperatura del aire, VPD= déficit de presión de vapor, ψSuelo=Contenido de humedad de 
suelo, gs=conductancia estomática, ψdía=potencial hídrico diario, Kl=conductividad hidráulica, 
A=Tasa fotosintética, E=tasa transpiratoria.  
Hay que tener en cuenta que el efecto de la conductancia estomática en el Ci parte de 
limitaciones estomáticas pero puede haber limitaciones no estomáticas caracterizadas por 
la regeneración de sustrato del ciclo de Calvin o daños en los fotosistemas (Escalona et 
al., 1999). Además, hay resaltar que a baja luz la PAR regula la conductancia estomática 
pero cuando PPFD está en condiciones saturantes es DPV la que regula la conductancia 
(Ribeiro et al., 2005).  
Por su parte, se realizó un modelo/hipótesis adicional para la relación de las variables 
climáticas, tasa fotosintética y potencial hídrico diario con los parámetros de fluorescencia 
de la clorofila (ETR y ɸPSII) para determinar si efectivamente el contenido hídrico influye 
sobre el estado del PSII, y si este estado está influenciando o no por la tasa fotosintética.  
Las bases para este modelo se hicieron con base en Baker (2008); Pen et al., (2009) y 
Polle et al., (2009). Debido a que en este caso las variables usadas en el modelo 
disminuyeron se tuvo en cuenta tanto HR como DPV. El potencial hídrico foliar antes del 
amanecer y Fv/Fm no se tuvieron en cuenta debido a que la cantidad de datos respecto a 
los del día era mucho menor.El modelo/hipótesis se ilustra en la Figura 2.2.  
 
Figura 2.2. Modelo de las relaciones climáticas, las variables de fluorescencia, el potencial hídrico 
durante el día y la tasa fotosintética. En la primera columna se ilustran las variables climáticas,  en 





tasa fotosintética. Las flechas van de la variable independiente a la dependiente y se ilustra con un 
signo positivo o negativo el tipo de relación (directa o inversa, respectivamente). PAR=radiación 
fotosintéticamente activa, DPV=Déficit de presión de vapor, HR=humedad relativa atmosférica, 
T°=Temperatura del aire, ETR=tasa de transporte de electrones, ɸPSII= Eficiencia cuántica del 
PSII, ψL=Potencial hídrico foliar durante el día, A=tasa fotosintética durante el día.  
Cada modelo fue probado para el estado vegetativo (plántula y juvenil) y reproductivo 
(floración, fructificación) en cada localidad y a  nivel general con un nivel de significancia 
de 0,05. Esto se realizó con el programa Rstudio (2012) por medio de los paquetes lavaan 
(Rosseel, 2012) utilizado para modelamiento de ecuaciones estructurales que incluye path 
análisis, y Psych (Revelle, 2012) para realizar los diagramas de path. A su vez los 
modelos fueron graficados por los paquetes qgraph y semplot. Los modelos se realizaron 
sobre variables estandarizadas.  
Cada prueba indica la significancia del modelo por medio del método de máxima 
verosimilitud con una prueba de chi cuadrado. Por su parte, al interior de cada modelo se 
probaron las relaciones de las variables por medio de una prueba normal siendo 
significativas las relaciones con un P-valor menor a 0,05. En caso de que el efecto de una 
variable sobre otra no  fuera significativo, no aparece la flecha correspondiente en el 
modelo. Por su parte, la fuerza del efecto de una variable sobre otra se evidencia con la 
oscuridad de la flecha (Más oscura más fuerza, menos oscura menos fuerza). Las flechas 
dobles significan correlación entre dos variables; si son entre variables independientes se 
ilustran de manera punteada mientras si son entre variables dependientes se ilustran 
como líneas sólidas. Los modelos se compararon por medio del ajuste bayesiano.  
 
2.3. Resultados y discusión  
2.3.1. Modelo intercambio de gases (Figura 2.1)  
En el modelo corrido para el estado vegetativo tanto el basado en Damour et al., (2010) 
como el basado en la teoría clásica (Flechas negras punteadas de Figura 2.1) dieron 
significativos tanto a nivel general (teniendo en cuenta las cuatro localidades) como al 
interior de cada localidad. Por esta razón, se tomó el modelo que tiene en cuenta la teoría 
de Damour et al. (2010) debido a que registra los datos y evidencias más actualizadas. 
Las salidas estadísticas se encuentran en el Anexo-Tabla 4.2.  
Para el estado vegetativo (Figura 2.3) la influencia de la temperatura en el DPV fue mayor 
en Granada y Anapoima, indicando que en Chía y Tena el DPV estaría influenciado 
mayormente por la humedad.  Por tanto, en Anapoima y Granada, el efecto del DPV está 
ligado a un aumento de temperatura y en el caso de Chía y Tena, a una disminución de la 
humedad.En Chía, el efecto de la temperatura sobre gs, incluye un efecto indirecto de la 
temperatura sobre CA, que tendría un efecto importante en la disminución de la 
fotosíntesis por procesos fotorrespiratorios. El aumento de PPFD y la temperatura serían 





conductancia con la tasa fotosintética fue de 0,5 evidenciando la influencia general de la 
apertura estomática para la fijación de carbono. No obstante, el efecto de variables 
climáticas en gs sí varió de acuerdo a la localidad. 
En Anapoima la temperatura tuvo una mayor, fuerte y negativa influencia sobre gs (-0,71), 
por encima de DPV, indicando que la temperatura alta, más que la baja humedad tendrían 
un efecto nocivo en el intercambio de gases de la gulupa. El efecto de Ci en A fue el más 
bajo de las localidades, indicando que a pesar de aumentos en Ci la fotosíntesis no 
aumenta lo suficiente lo que significa muy posiblemente daños metabólicos más que 
estomáticos como se evidencia en la relación Ci-CA, a pesar de los bajos valores de gs 
evidenciados durante el muestreo (Ver Figura 1.4, capítulo 1). A diferencia de lo 
esperado, el DPV tiene poco efecto sobre gs, y un efecto bajo sobre el potencial hídrico 
foliar, indicando que la baja humedad relativa tiene  menos efecto que una temperatura 
por encima del óptimo en la gulupa. La tasa transpiratoria  ejerció un efecto positivo débil 
sobre el potencial hídrico, ya que como se evidenció en el muestreo, a pesar de que la 
transpiración disminuyó, esto no se vio reflejado en el potencial hídrio foliar (Figura 2.3). 
En Chía se encontró el mayor efecto negativo de DPV sobre la conductancia estomática (-
0,40) evidenciando que los valores altos, pero no críticos (por debajo de 1,0 kPa), tienen 
un efecto importante sobre gs y por ende generan la disminución de A a través de su 
efecto indirecto. La radiación, tuvo también un efecto positivo sobre gs (0,32), mientras 
que la temperatura incidió negativamente (-0,26) dilucidando un efecto negativo sobre la 
conductancia cuando la  temperaturas está por debajo de 15°C. Se destaca también la 
baja influencia de Ca sobre Ci que puede tener relación con el efecto de la temperatura 
sobre Ca ya que en horas de menor CA, que son cercanas el mediodía, habría un mayor 
aumento de Ci, mientras que en horas de más Ca habría poca internalizacion de Ci; este 
hecho a su vez haría que al aumentar A, el Ci disminuyera considerablemente dando el 
efecto alto y negativo de Ci sobre A (Figura 2.3). Esto se comprueba con la ausencia de 
disminución de gs en horas de mayor DPV (Figura 1.8 y 1.12). El efecto de gs sobre E es 
menos fuerte que sobre A, dilucidando un mayor control estomático sobre la tasa 
fotosintética que sobre la transpiratoria, lo cual se evidencia por las altas tasas 
transpiratorias registradas en los estados vegetativos (Figura 1.8; Figura 1.12, Capítulo 1). 
Se evidencia el efecto de la temperatura sobre el carbono ambiental, a pesar de que las 
temperaturas son bajas, indicando que aumentos en la temperatura en Chía tendrían un 
fuerte efecto negativo sobre el CO2 ambiental, hecho que puede estar relacionado con 
una mayor altitud de la localidad.  
En Granada (Figura 2.3) el efecto de variables climáticas sobre gs fue más débil que en 
las otras tres localidades, destacándose DPV con un coeficiente de -0,27,seguido de 
PPFD (0,2) y la temperatura (0,11), lo cual indica que es la disminución de la humedad 
relativa, más no la temperatura, la que controlaría la apertura estomática en las horas del 
medio día. El control más fino del potencial hídrico en Granada se evidenció en el 
resultado del análisis por pasos ya que el coeficiente del efecto de gs en E fue mayor 
(0,62) y a su vez, gs estuvo influenciado por el potencial hídrico (-0,40), hecho que no fue 





hídrico foliar se ha evidenciado previamente (Meinzer et al., 2001; Tuzet et al., 2003; 
McDowell et al., 2008). Esta relación no se evidenció en Chía pudiéndose afirmar que el 
control estomático tuvo poco efecto en el potencial hídrico durante el día, además, el 
coeficiente del efecto de gs sobre la tasa transpiratoria fue el menor de las cuatro 
localidades hecho que podría estar relacionado con la temperatura baja pero asociada a 
una mayor DPV por disminuciones de humedad considerables (Ver Figura 1.3, capítulo 1). 
En Granada se evidencia un mayor control estomático de la transpiracion que de la 
fotosíntesis (Figura 2.3).  
En Tena (Figura 2.3), el mayor efecto sobre la conductancia estomática se dio por parte 
de PPFD (0,3). A pesar de que en Chía el coeficiente en dicha relación es el mismo, el 
efecto de DPV en dicha localidad es más fuerte, mientras que en Tena se evidencia un 
efecto similar de DPV resultado de la limitación en la radiación, sobretodo en el estado 
Juvenil, y aumentos de DPV en la mañana y en la tarde similares a los valores registrados 
en Chía (Ver Figura 1.3, capítulo 1). Las relaciones hídricas en Tena y Chía son menos 
claras, evidenciando un menor control estomático basado en el potencial hídrico como sí 
se dio en Granada.  
Teniendo en cuenta todas la localidades, a pesar de que en los muestreos durante el día 
los cambios en la humedad del suelo son pocos a lo largo del día (Anexo, Figura 4.7), en 
Anapoima, Chía y Tena se encontró un efecto negativo fuerte de DPV  sobre la humedad 
del suelo, mientras que en Granada sólo se evidenció a través de la temperatura (Figura 
2.3). Por ende, se puede afirmar que el contenido volumétrico de agua es una condición 
específica del suelo, pero microcambios a lo largo del día estarían influenciando los 
cambios gobernados por las variables climáticas.  
A nivel general (Figura 2.3, modelo general) en estados vegetativos de la gulupa se 
evidencia la importancia del déficit de presión de vapor sobre el potencial hídrico (-0,37) y 
la humedad del suelo (-0,40). A nivel estomático la variable climática más detacada es el 
DPV con un coeficiente de -0,20 sobre gs que a su vez influye casi equitativamente sobre 
A y sobre E. Esto permite afirmar que el DPV regula negativamente la fotosíntesis al 
limitar gs y aumentar E, lo cual se ha encontrado en otros sitios tanto tropicales como 
templados (Cunninghan 2004; Fetene y Beck, 2004; Passos et al., 2004). La temperatura 
sería importante a través de su efecto sobre el DPV. PPFD registra poca importancia, 
hecho que estaría relacionado con los bajos requerimientos de radiación de la gulupa que 
se sitúan normalmente por debajo de los 400 umol fotones/m2s. No obstante, destaca el 
hecho que las tendencias de PPFD y A durante los muestreos ecofisiológicos tuvieron 
comportamientos similares, principalmente en Tena y en Granada; sin embargo no se 
encontró un efecto fuerte, hecho que puede estar relacionado con los cambios endógenos 
en la sensibilidad a la radiación a lo largo del día (Doughty et al., 2006) que generaría 
diferencias en la respuesta en la mañana, al mediodía y la tarde no proporcionales entre 
sí.  
Teniendo en cuenta el modelo  de intercambio de gases, en el estado reproductivo (Figura 
2.4; Anexo Tabla 4.2.2), se mantuvo la tendencia en la cual el DPV tuvo una mayor 





la temperatura sobre DPV indicaría que la humedad lo gobierna. La disminución de Ca con 
la temperatura fue similar en las tres localidades, pero fue notable la disminución del 
efecto en Chía lo cual puede estar relacionado con menores temperaturas máximas en los 
muestreos reproductivos (Anexo, Tabla 4.1). Uno de los aspectos que beneficia a 
Granada a nivel climático es que el aumento de temperatura-PPFD se da en menor 
medida que en Chía y Tena, es decir, en estas dos localidades un aumento de radiación 
está concatenado con un aumento de temperatura, hecho que a su vez tiene efectos 
negativos sobre la conductancia estomática. Esto mismo ocurre con la relación al DPV-
PPFD (Figura 2.4).  
En el modelo del estado reproductivo en Chía, la conductancia estomática tuvo una 
influencia positiva de la radiación (0,35) al igual que en el estado vegetativo, a pesar de 
que en los estados reproductivos se registraron menores valores de radiación.  Se 
mantuvo el efecto negativo de la temperatura sobre gs pero fue más fuerte, mientras que 
el DPV (0,37) aunque mantuvo su efecto, pasó de ser positivo (Figura 2.4), a pesar de 
que el potencial de evapotranspiración aumentó en el estado de fructificación (Anexo, 
Tabla 4.1). El aumento del efecto de temperatura estaría relacionado con mayores 
cambios durante el día, de tal manera que al inicio y final del día hay menor temperatura y 
hacia el mediodía mayor, hecho que puede disminuir la apertura estomática en horas de 
mayor temperatura. Por su parte el efecto de la temperatura sobre Ca disminuyó debido a 
disminuciones en las temperaturas máximas alcanzadas. A pesar de la disminución de la 
radiación, su efecto se mantiene, dilucidando la poca necesidad de radiaciones altas en la 
gulupa.  A su vez, como se evidenció en las Figuras 1.15 y 1.19, el potencial hídrico 
disminuyó en los estados reproductivos con respecto a los vegetativos, hecho que puede 
tener relación con el efecto del DPV que se mantienen con respecto a los estados 
vegetativos, de tal manera que el aumento de potencial evapotranspiratorio en periodos 
reproductivos habría generado el aumento del efecto sobre la transpiración; esto podría 
señalar la necesidad de mantener estomas abiertos a lo largo del día en estados 
reproductivos para mantener una tasa fotosintética alta que permita la formación y el 
llenado de fruto a pesar de conllevar a un mayor compromiso hídrico. Además, el ligero 
aumento del DPV en el estado reproductivo sí se evidenció en su efecto en la tasa 
transpiratoria (Figura 2.4; Anexo Tabla 4.1), que no se vio reflejado en una mayor 
influencia sobre el potencial hídrico. La fuerza de la relación entre gs-A, y gs-E aumentó en 
los estados reproductivos indicando un mayor control estomático con respecto a los 
estados vegetativos. La relación Ci-Ca aumentó considerablemente en el estado 
reproductivo en Chía, siendo similar al de las otras tres localidades y evidenciando que en 
horas de mayor Ca, aumenta a su vez el carbono subestomático.  
En Granada, disminuyó el efecto del DPV sobre la conductancia estomática que pasó de 
tener un efecto negativo en los estados vegetativos a un efecto casi nulo en los estados 
reproductivos.  Además el DPV tampoco tuvo efectos sobre la transpiración en los 
estados reproductivos; esto puede deberse a mayores valores de potencial de 
evapotranspiración en los muestreos de los estados vegetativos (entre 0,25 KPa en 
promedio) que en los reproductivos (0,22 KPa) que generaron un mayor y negativo efecto 





naturaleza de su efecto ya que mientras tuvo un coeficiente de 0,13 en estados 
vegetativos (Figura 2.3), en reproductivos su efecto  fue negativo y  con mayor fuerza 
indicando un mayor peso de la temperatura sobre la humedad, hecho relacionado con 
valores más altos y mayores deltas de temperatura en los estados reproductivos (Anexo, 
Tabla 4.1). Esto mismo ocurrió en Chía en los estado vegetativos donde deltas mayores 
de temperatura en el día generaron más influencia sobre la gs y por ende sobre la A 
(Figura 2.4). El efecto de PAR sobre la gs aumentó ligeramente lo cual  contrasta con el 
hecho de que hubo mayores radiaciones en los estados reproductivos, lo cual estaría 
relacionado con el aumento de capacidad fotosintética en el estado de fructificación ligado 
a una mayor necesidad de radiación como se evidenció en la fotosíntesis (Curva A/Ci) 
(Tabla 1.9), lo cual indica la plasticidad de la gulupa en condiciones aptas de DPV, 
humedad y temperatura. La relación de gs sobre ψ,  y a su vez del potencial hídrico sobre 
gs, tampoco se evidenció a pesar de que, al igual que en los estados vegetativos, se 
mantuvo el potencial hídrico foliar alto durante el día, lo cual está relacionado con el 
control transpiratorio y estomático. Esto puede deberse a la pérdida de sensibilidad 
estomática al DPV, y a un ligero aumento de la sensibilidad a PPFD dada por los bajos 
valores de DPV que no comprometerían pérdidas importantes de agua por la superficie 
foliar. En los estados vegetativos habría más sensibilidad ligada a la vulnerabilidad de los 
estados tempranos y a una menor complejidad arquitectural que podría generar un mayor 
control del intercambio de agua y su influencia en ψ (Figura 1.18, Capítulo 1).  
En Tena se mantuvieron también las variables climáticas que tuvieron efecto sobre la 
conductancia estomática pero los coeficientes del efecto aumentaron en los tres casos; la 
radiación aumentó de 0,32 a 0,42, la temperatura de -0,12 a -0,44, y DPV cambió su 
efecto negativo en la apertura estomática (-0,28) a positivo y considerable (0,55) (Figura 
2.4). El aumento del efecto de la radiación, estaría dado por las bajas radiaciones que se 
dieron en el estado de fructificación que fueron limitantes para la fotosíntesis mientras  
que en los estados vegetativos llegaron a valores de 1200 μmol fotones/m2s (Anexo, 
Tabla 4.1). El efecto de DPV, estaría ligado a los bajos valores  registrados principalmente 
en el estado de fructificación que promoverían la conductancia estomática en condiciones 
no limitantes de agua ya que en los estados vegetativos las condiciones climáticas 
promovieron más la pérdida de agua y por ende la relación fue negativa (Anexo, Tabla 
4.1). Esto hizo que también cambiara y aumentara considerablemente el efecto negativo 
de DPV hacia la transpiración, y en menor medida de DPV sobre el potencial hídrico foliar 
durante el día (Figura 2.4). La relación de gs con E y A se mantuvo cercana a los estados 
vegetativos pero aumentó el efecto de la conductancia sobre la fotosíntesis más que 
sobre la transpiración (Figura 2.4). El efecto negativo de la temperatura no se relacionó 
con un aumento de la misma, ni con aumentos en cambios diarios indicando que en Tena 
las plantas habrían aumentado su sensibilidad a la temperatura en estados reproductivos 
hecho que puede estar relacionado con probabilidad de cavitación teniendo en cuenta el 
aumento de la complejidad estructural de la planta. De nuevo, se evidencia el fuerte 
efecto de DPV sobre la humedad del suelo, pero la humedad de suelo a su vez no tendría 





Teniendo en cuenta los cambios a nivel general entre el estado vegetativo y reproductivo 
(Figura 2.3 y 2.4, modelo General), se evidencia un aumento del efecto de las variables 
climáticas sobre gs en el estado reproductivo. Debido a que en este caso se reunieron 
todas las localidades, el modelo permite dilucidar la sensibilidad general de las variables 
fisiológicas al clima indicando una mayor sensibilidad estomática a la radiación (influencia 
positiva), la temperatura (influencia negativa) y el DPV (influencia positiva) en el estado 
reproductivo que a su vez está influenciado por las condiciones particulares del clima 
durante los muestreos. Por ejemplo, el aumento del efecto de la radiación puede estar 
ligado con menores radiaciones durante los muestreos que hacen que las condiciones 
sean más limitantes y por ende se observe un aumento más tangible de A con la radiación 
cuando está por debajo de condiciones saturantes, de la misma manera que lo registró 
Mengistu et al. (2011). El efecto negativo de la temperatura pero positivo de DPV indica 
que el aumento de la humedad favorecería más la apertura estomática, mientras que el 
aumento de temperatura lo disminuiría. Hay un aumento de la sensibilidad de los estomas 
a la temperatura y a la humedad en los estados reproductivos (sin desconocer una 
disminución ligera en promedio de DPV en los muestreos de los estados reproductivo que 
promovería la apertura de los estomas, de lo contrario, se hubiera esperado el efecto 










Figura 2.3. Resultado de análisis por pasospara evaluar la influencia climática en el intercambio de 
gases de las cuatro localidades (Modelo general) y al interior de cada localidad teniendo en cuenta 
el estado plántula y Juvenil (Estado Vegetativo)  y la teoría de Damour et al., (2010) en la relación 
gs-E-ψ. CA= CO2 ambiental, Ci=CO2 interno, PPF=radiación fotosintéticamente activa, 
T.A=temperatura ambiental, VPD=déficit de presión de vapor, E=tasa transpiratoria, P.H=potencial 
hídrico diario, H.S=Humedad del suelo, gs=conductancia estomática, A=tasa fotosintética.  
 
Figura 2.4. Resultado de análisis por pasos para evaluar la influencia climática en el intercambio de 
gases de las cuatro localidades (Modelo general) y al interior de cada localidad teniendo en cuenta 
el estado de floración y fructificación (Estado reproductivo)  y la teoría de Damour et al., (2010) en 
la relación gs-E-ψ. CA= CO2 ambiental, Ci=CO2 interno, PPF=radiación fotosintéticamente activa, 
T.A=temperatura ambiental, VPD=déficit de presión de vapor, E=tasa transpiratoria, P.H=potencial 





Es resaltable el cambio del efecto de DPV sobre gs en todas las localidades. La condición 
del estado vegetativo concuerda con lo encontrado por Mengistu et al., (2011) y Lebrija-
Trejos et al., (2010) quienes registran una disminución de la fotosíntesis por el efecto 
negativo de DPV en la conductancia. Por su parte, el efecto positivo de DPV en el estado 
reproductivo, a excepción de Chía donde el potencial de evapotranspiración es mayor, 
puede tener relación con la necesidad fotosintética para mantener y madurar los frutos, 
ligado a valores por debajo de 1,0 KPa que no comprometen seriamente el estado hídrico; 
por ejemplo en Prosopis juliflora (Fabaceae) sólo se ha encontrado disminución en la tasa 
fotosintética y conductancia estomática por encima de 4KPa (Shirke y Pathre, 2004). El 
efecto de DPV sobre la transpiración sólo fue evidente positivamente en el estado 
reproductivo (a excepción de Granada donde el DPV es menor), mientras que el efecto de 
DPV sobre el potencial hídrico foliar fue significativo en los dos estados pero fue mayor en 
los estados vegetativos, ligado a un mayor control del potencial hídrico con respecto a los 
estados reproductivos.  Aunque se evidencia un efecto indirecto de PPFD en gs, la 
relación de PPFD y A en general fue baja hecho que se atribuye a cambios en la 
sensibilidad a la radiación a lo largo del día por ritmos endógenos de la planta (Doughty et 
al., 2006) que hace que aumentos ligeros de radiación en la mañana tenga evidentes 
efectos en el aumento de la fotosíntesis mientras que aumentos en la tarde sean menos 
aprovechados, lo cual está relacionado con menores DPV y temperatura en la mañana 
asociado con menores  DPV como se encontró para árboles de área subtropical de 
Etiopía (Mengistu et al., 2011).  
2.3.2 Modelo Fluorescencia (Figura 2.2) 
En el modelo para el estado vegetativo (Figura 2.5), de acuerdo a lo esperado, el efecto 
de PPFD sobre ɸPSII y ETR fue negativo y positivo, respectivamente no obstante, el 
coeficiente del efecto varió de acuerdo a la localidad. Se evidenció una mayor disminución 
de ɸPSII con el aumento de PPFD en Chía, mientras que en Granada y Anapoima hubo un 
mayor efecto de PPFD sobre ETR, sin embargo en Anapoima el bajo coeficiente entre 
ETR y A (<0,1) señala que los electrones estarían siendo desviados en mayor medida a 
vías como Mehler y la fotorrespiración como se analizó en el capítulo 1. En las otras  
localidades la relación también es baja pero mayor, hecho que indica que los electrones 
también estarían siendo desviados a otras vías, pero que estaría también relacionado con 
el exceso de radiación que no es utilizado en la fotosíntesis sino desviado como calor por 
el ciclo de las xantofilas (Long et al., 1994).  
En Anapoima, se encontró un efecto negativo mayor de la temperatura sobre ɸPSII (-0,2) 
mientras que la humedad relativa tiene poco efecto  (0,06), concordando con lo 
encontrado en el modelo de intercambio de gases (Figura 2.3) y Pollet et al. (2009). Por 
su parte, en Granada y Tena el efecto de la temperatura sobre ɸPSII fue muy bajo, y en 
Chía fue positivo indicando que el aumento de la temperatura en esta localidad tienen 
efecto positivo sobre phi (Figura 2.5) y comprobando que las bajas temperaturas tienen un 
efecto negativo sobre el fotosistema II (Ottander et al., 1995), más que por la 
fotoinhibición por la disminución de la  tasa de recuperación (Krause, 1994). Esto 





aumento de temperatura tuvo un efecto negativo sobre la conductancia, hecho que puede 
estar relacionado con la disminución concomitante de la humedad que afectaría la 
conductancia más no el fotosistema II.  
La relación del déficit de presión de vapor con el factor de eficiencia del PSII, fue bajo en 
Anapoima, comprobando que su efecto sobre la fisiología no es el que genera el estrés en 
la gulupa sino las altas temperaturas. En Chía, Granada y Tena,  se encontró una relación 
positiva entre estas dos variables, que fue mayor en Chía indicando que el DPV por 
debajo de 1,0 KPa no tendría efectos negativos en el PSII de la  gulupa, lo cual concuerda 
con lo visto en arbustos de Prosopis juliflorade zona tropical donde no se encontró un 
efecto negativo de DPV por debajo de los 3KPa, umbral por debajo del cual no se afecta 
el ɸPSII ni la ETR (Shirke y Pathre, 2004).  
La humedad relativa tuvo poca influencia en el potencial hídrico foliar en Anapoima y en 
Chía, mientras que en Granada el efecto fue notable, alto y positivo (0,57), seguido de 
Tena (0,2). En estas dos localidades el DPV también tuvo efecto sobre el potencial 
hídrico, pero fue positivo, hecho que contrasta con la ausencia del efecto evidenciada en 
el modelo de intercambio de gases en las plantas en estado vegetativo pero que podría 
relacionarse con la relación entre gs y el potencial hídrico (Figura 2.3).  
En el modelo general (Figura 2.5), se evidencia de nuevo el poco efecto de la ETR sobre 
la A, hecho que concuerda con condiciones de campo donde es común el exceso de 
radiación que sería disipado efectivamente debido a que una disminución de A trae 
consigo una menor disminución de ETR (Wilhen y Selmar, 2001). La relación positiva de 
PPFD-ETR, y negativa de PPFD-ɸPSII se mantiene. La temperatura a nivel general tiene 
poco efecto sobre el rendimiento del PSII, mientras que el DPV tiene un efecto de 0,1 
indicando que las variables climáticas en condiciones poco estresantes no afectan 
considerablemente los fotosistemas; aún en condiciones estresantes se ha visto poca 
disminución e inactivación del PSII (Chaumont et al., 1997; Haldimann y Feller, 2004; 
Leakey et al. 2003). La humedad relativa,  la cual se tuvo en cuenta para este modelo 
considerando la menor cantidad de variables dependientes, tuvo una influencia de 0,19  
sobre el potencial hídrico foliar diario, pero la temperatura sería la variable que más 
tendría efecto sobre el estado hídrico tanto a nivel directo, como indirecto a través del 
DPV (Figura 2.5).  
En la Figura 2.6 se ilustran el modelo reproductivo general y correspondiente a cada 
localidad para la fluorescencia de la clorofila de acuerdo al modelo (Figura 2.2). El modelo 
en Chía es similar al registrado en el estado vegetativo; aumentó ligeramente el efecto 
negativo de PPFD, hecho que contrasta con la menor la radiación en los muestreos en 
etapa reproductiva y que evidencia una mayor sensibilidad a la radiación. Por su parte, 
hay un ligero aumento del efecto de la radiación sobre ETR. A su vez, la humedad 
relativa, aumentó su efecto positivo sobre ɸPSII (0,20) y sobre el potencial hídrico (0,16) lo 
cual estaría relacionado con un menor umbral de disminución de HR en estados 
reproductivos. Estos parámetros tienen una relación indirecta a través del efecto de la 





En Granada, también hubo un aumento del efecto negativo de la radiación sobre ɸPSII 
ligado al aumento de la radiación en los muestreos durante el estado reproductivo (Anexo, 
Tabla 4.1), más no aumentó el efecto sobre ETR indicando muy posiblemente la acción 
del ciclo de las xantófilas. No se evidenció el efecto de DPV sobre el potencial hídrico y a 
diferencia del estado vegetativo, no se encontró la relación de HR sobre el mismo. 
Aumentó ligeramente el efecto de HR sobre ɸPSII, hecho que no se relaciona con cambios 
tangibles en la humedad y que tendría que ver con aumento de sensibilidad a la 
humedad. Por su parte, la temperatura aumentó ligeramente su efecto sobre ɸPSII (Figura 
2.6).  
En Tena, se encontraron más efectos de la temperatura que en el estado juvenil donde 
sólo se encontraron efectos fuertes de la radiación. El efecto de la temperatura se 
evidenció sobre variables ambientales como DPV y la humedad relativa, hecho que no se 
relacionó con aumento de la misma, sino que puede estar relacionado con el aumento de 
la humedad relativa, principalmente en el estado de fructificación. La temperatura, la 
humedad y el DPV tuvieron un efecto positivo sobre ɸPSII de 0,3, 0,18 y 0,20, 
respectivamente, indicando que el aumento de humedad relativa sería positivo para el 
estado del PSII. Se encontró un efecto, pequeño y positivo, no encontrado en el estado 
juvenil, de la HR sobre el potencial hídrico ligado a mayor porcentaje de saturación de 
agua en la atmósfera. El potencial hídrico tuvo un efecto pequeño y negativo sobre la tasa 
fotosintética, indicando un mecanismo de conservación de agua a costa de reducción 
fotosintética. Al igual que en las otras localidades, aumentó ligeramente el efecto negativo 
de PPFD sobre ɸPSII, a pesar que disminuyó la radiación (Anexo, Tabla 4,1) indicando 
mayor sensibilidad del aparato fotosintético. Nuevamente, el efecto de ETR sobre A fue 
bajo, al igual que en las otras localidades señalando la imposibilidad de usarlo como 
indicador fotosintético, y la existencia de sumideros de electrones en las tres localidades. 
Por su parte, ɸPSII, tuvo un efecto negativo sobre la fotosíntesis señalando que la 
disminución del factor de eficiencia del PSII está ligado a un aumento de fotosíntesis en 
horas de mayor radiación debido a que la fotosíntesis se estaría realizando en horas de 
mayor radiación con una disminución concomitante de la eficiencia de los fotosistemas 
(Figura 2.6). 
Con respecto al modelo general, la relación concomitante del aumento de la temperatura 
con la radiación aumentó, pero disminuyó el efecto de la temperatura sobre la humedad 
relativa, y no se encontró efecto sobre DPV (Figura 2.6). Este hecho hace que las 
relaciones de DPV sean sobretodo dependientes de la humedad relativa. También 
disminuyó el efecto de HR sobre el potencial hídrico, de DPV sobre ɸPSII y se mantuvo el 
de DPV y HR sobre el factor de eficiencia del PSII.  No se encontró una relación causal 
entre ETR y la fotosíntesis, al igual que en cada una las localidades, mientras que 
aumentó la relación ɸPSII-A, que no fue detectada en el modelo general del estado 
vegetativo, indicando una disminución inevitable del factor de eficiencia con el aumento de 
la fotosíntesis, producto de fotosíntesis sostenida a lo largo del día, y probablemente de 
mayor sensibilidad del aparato fotosintético a la radiación en los estados reproductivos 





los parámetros de fluorescencia es la radiación, seguido de DPV que en el estado 
vegetativo estaría dado principalmente por la temperatura mientras que en el reproductivo 






Figura 2.5. Resultado de análisis por pasos probados para la relación de parámetros de 
fluorescencia con favores ambientales, tasa fotosintética y potencial hídrico en los resultados 
acoplados de las cuatro localidades (Modelo general) y al interior de cada localidad teniendo en 
cuenta el estado plántula y Juvenil (Estado Vegetativo). PPF=radiación fotosintéticamente activa, 
T=temperatura, ETR=tasa de transporte de electrones, P.H=humedad de suelo, HR=humedad 
relativa, DPV=déficit de presión de vapor, A=tasa fotosintética, Phi=factor de eficiencia del PSII o 
rendimiento del PSII ɸPSII.  
 
Figura 2.6. Resultado de análisis por pasos probados para la relación de parámetros de 
fluorescencia con favores ambientales, tasa fotosintética y potencial hídrico en los resultados 
acoplados de las cuatro localidades (Modelo general) y al interior de cada localidad teniendo en 





fotosintéticamente activa, T=temperatura, ETR=tasa de transporte de electrones, P.H=humedad de 
suelo, HR=humedad relativa, DPV=déficit de presión de vapor, A=tasa fotosintética.  
A partir de lo anterior, se dilucida que a nivel de intercambio de gases el efecto de las 
variables ambientales cambia de acuerdo al estado fenológico ya sea por cambios en las 
condiciones climáticas durante los muestreos o al aumento o disminución de sensibilidad 
de la planta a dichas variables. Dentro de efectos específicos en las condiciones de 
muestreo se encontraron las condiciones de radiación, y el efecto negativo o positivo del 
DPV sobre los estomas que depende de que el potencial de evapotranspiración sea bajo 
o alto, respectivamente. En general, el efecto de PPFD sobre gs se mantuvo entre 0,2 a 
0,4, hecho relacionado con los bajos requerimientos de radiación de la gulupa, mientras 
que  el efecto de la temperatura y la DPV cambió no sólo su valor, sino la naturaleza del 
efecto. Se encontró un mayor control estomático sobre el potencial hídrico en el estado 
vegetativo, hecho que puede estar relacionado con una menor complejidad estructural 
arquitectural. Además, se encontró que las plantas sembradas en Granada, donde las 
condiciones son menos estresantes, habrían presentado una aclimatación a mayor 
radiación en los estados reproductivos, hecho que no sucedería bajo condiciones que 
propician una mayor pérdida de agua.  
A partir del modelo de Anapoima se dilucidó que en condiciones estresantes es la 
temperatura la que tiene mayor influencia sobre la conductancia estomática, porque 
genera condiciones fotorrespiratorias; además, el efecto negativo sobre el fotosistema II 
confirma que también traería consecuencias a nivel de la recuperación de la 
fotoinhibición.  
También se evidenció que las necesidades fotosintéticas en el estado reproductivo 
aumentaron, hecho que generaría un aumento de la conductancia con el aumento de DPV 
(cuando está por debajo de 1,0 KPa),  a pesar de los riesgos a nivel del potencial hídrico 
que se evidenciaron en Chía y Tena pero no en Granada (debido al bajo DPV). Esto se 
evidencia también en el efecto de DPV en E que se da en Tena y Chía pero no en 
Granada. Lo anterior estaría relacionado con el modelo de fluorescencia, el cual en 
estado reproductivo arrojó una relación positiva de HR junto con el PSII y una mayor 
disminución de ɸPSII con el aumento de radiación; en el estado reproductivo habría más 
sensibilidad a variables climáticas debido a que la planta está más dispuesta a hacer 
fotosíntesis. Los mayores DPV en Chía se evidencian en el estado del PSII que tuvieron 
efecto en el estado reproductivo y vegetativo, mientras que en Tena sólo en el 
reproductivo ligado a la sensibilidad ya nombrada. En Tena también aumenta la 
sensibilidad a la temperatura pero positivamente, evidenciando que es la disminución de 
la HR la que genera disminuciones en el factor de eficiencia del PSII.  
2.4. Conclusiones 
De acuerdo a los modelos se puede concluir que: 
- Dependiendo del valor de DPV se da una influencia positiva o negativa sobre la 





podría favorecerla, pero esto no es dependiente sólo de DPV sino de condiciones 
simultáneas de temperatura y humedad. A su vez, una necesidad de acumular 
carbohidratos, como el desarrollo y maduración de frutos, trae inherentemente 
necesidades que deben ser suplidas de tal manera que la planta debe enfrentar 
pérdidas hídricas para satisfacer mayores demandas de carbono como se dilucidó 
en el modelo reproductivo más no en el vegetativo en la relación VPD-E.  
- La radiación influencia positivamente la conductancia estomática y, a través de 
esta, a la tasa fotosintética y a la transpiración que controla simultáneamente y con 
una influencia similar. 
- La temperatura, de la cual sólo se encontró efecto negativo en el estado 
reproductivo sobre la conductancia estomática, indica que aumentos de humedad 
relativa, más que disminución de temperatura, favorece el aumento de fotosíntesis 
en la gulupa. 
- Condiciones como las presentadas en Anapoima (alta temperatura, alto DPV, baja 
humedad relativa, alta radiación), indican que son las altas temperaturas las que 
gobiernan el cierre estomático y muy probablemente generan el daño en los 
fotosistemas. Esto genera a su vez daños metabólicos evidenciados por la relación 
A-Ci.  
- El control del potencial hídrico a través de la conductancia estomática sólo se 
evidenció  en Granada en el estado vegetativo.    
- Los parámetros de fluorescencia estarían influenciados principalmente por las 
condiciones de luz y en menor medida por las altas temperaturas cuyos daños al 
fotosistema se han evidenciado en varios estudios (Cui et al., 2006; Pollet et al., 
2009; Xu et al., 2009; Zsofi et al., 2009)  
- En la gulupa la relación ETR-A es casi nula indicando que no se puede usar como 
indicador de la fotosíntesis y que hay un sumidero natural de electrones que no 
impide realizar tasas fotosintéticas altas y que evidencia el exceso de radiación 
durante el día, a pesar que se dice que la mayor parte de los electrones se utilizan 
para la asimilación de CO2 fotosintética (Zheng et al., 2009).  
- En el estado reproductivo se encontró más sensibilidad estomática a las variables 
climáticas gobernadas por las necesidades fotosintéticas en la formación y llenado 
de fruto, siendo más importante un aumento no considerable de temperatura. Si el 
DPV se encuentra por encima de 0,30 KPa, habría un efecto positivo de DPV 
sobre los estomas que a su vez se reflejaría en E y tendría un efecto (aunque no 
fue evidente en el modelo pero sí en las tendencias diarias) sobre el potencial 
hídrico foliar.  
- A nivel vegetativo habría un mecanismo más conservativo de agua evidenciado 
por la relación negativa de DPV en la conductancia y un mayor control del 
potencial hídrico en Granada que no se evidenció en los estados reproductivos y 
que se hipotetiza se da también por aumento de complejidad estructural 
arquitectural.  
- Se presentan entonces a las condiciones de Granada (Ver Figura 1.2, 1.3, Tabla 






3. DISCUSIÓN GENERAL  
 
A partir de los modelos generales se evidenció que la variable climática más importante a 
lo largo del ciclo de vida de la gulupa (etapa vegetativa y reproductiva), es el déficit de 
presión de vapor, de acuerdo a los resultados obtenidos de intercambio de gases como 
de fluorescencia de la clorofila. No obstante, la sensibilidad frente al factor aumentó en el 
estado reproductivo producto de una mayor necesidad fotosintética y por esta razón 
Granada se destaca como la localidad con las condiciones óptimas para la gulupa debido 
a su bajo DPV que hace que a una mayor apertura estomática se pierda menos cantidad 
de agua. 
Adicionalmente se encontró que en la etapa reproductiva aumentó no solo la sensibilidad 
al DPV, sino además frente a la temperatura y la radiación, comparado con la etapa 
vegetativa, de tal manera que dichas variables se deben tener en cuenta a la hora de 
evaluar una localidad para la siembra de gulupa. Si las plantas se presentan en 
condiciones óptimas se puede dar aclimatación a condiciones cambiantes como se 
registró en Granada a través de Amax, hecho que de nuevo la señalan como la localidad 
con mayores ventajas para el crecimiento y desarrollo de la gulupa. Sin embargo, en 
condiciones, aunque no estresantes, mayores de DPV y con temperaturas por debajo de 
15° y por arriba de 20°C, dicho aumento en la sensibilidad estomática dado en la etapa 
reproductiva estaría ligado a mayores pérdidas de agua que se evidenciaron en Tena y 
Chía durante su ciclo de vida así como menor potencial hídrico durante el día y en el 
prealba. Lo anterior se evidenció también en el modelo de fluorescencia que indicó la 
importancia específica de la humedad relativa en el potencial hídrico foliar, que de nuevo, 
debido a la mayor HR, favoreció a las plantas sembradas en Granada. Además, en 
condiciones de mayor DPV se evidenció un mejor control hídrico gracias a la relación E-
gs-ψl en Granada que no se encontró en las demás localidades.  
La radiación ejerce efecto indirecto sobre la tasa fotosintética a través de los estomas, 
hecho relacionado con posibles cambios endógenos de sensibilidad producto de ritmos 
circadianos. Las tendencias diarias permiten dilucidar que en Tena las condiciones de 
nubosidad impiden el aumento de la tasa fotosintética cuya alta capacidad se evidenció a 
través de la Amax; mientras que en Chía, aunque la tasa fotosintética registra valores 
similares a los de Granada, la alta DPV y baja humedad relativa en el día, y baja 
temperatura, afectan la recuperación hídrica y de los fotosistemas II, sumado a que limita 
la capacidad fotosintética evidenciada en menores Amax, Vcmax y Jmax.  
En condiciones estresantes como los encontrados en Anapoima se encontró que el factor 
ambiental con mayor control sobre las variables climáticas es la alta temperatura y no el 
alto déficit de presión de vapor, indicando por tanto que es un estrés térmico el que 
genera la disminución de la conductancia estomática. Por ende, zonas húmedas pero con 
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Figura 4.1 ANÁLISIS DE SUELOS DE CADA LOCALIDAD 
 






Figura 4.1.2 ANÁLISIS DE SUELO CHÍA 
 













































Figura 4.4. Polisombra al 70% instalada en plantas juveniles en Anapoima para evaluar su efecto 
















Figura 4.3. Estados fenológicos muestreados ecofisiológicamente. 
 
 





Figura 4.6. Neblina característica de Tena que se dan a lo largo del día, especialmente entre las 




Figura 4.7.  Humedad de suelo durante los muestreos de plantas en estado juvenil, a través del 
día. a)ciclo I en Anapoima,Granada y Tena, b) Ciclo I en estado pico de fructificación en Granada y 





Tena, c) Ciclo II en estado plántula, d) ciclo II en estado Juvenil, e) Ciclo II en pico de floración y f) 





Figura 4.8. Tasa fotosintética (a), eficiencia del PSII (b), Tasa transpiratoria foliar (c) y Potencial 
hídrico foliar (d), medido en plantas juveniles a lo largo del día sembradas en Anapoima bajo o sin 
















Tabla 4.1. Rangos de variables climáticas durante los días de muestreo en cada estado 
fenológico en las tres localidades. 
  Chía Granada Tena 
  Plántula Juvenil Floración Fruto Plántula Juvenil Floración Fruto Plántula Juvenil Floración Fruto 
T° 12-19° 12-18° 15-17° 15° 14-17° 13-18° 15-18°C 16.5-20° 16-20° 16-19.5°C 15-17°C 
DPV 0.3 0.57 0.4 0.6 0.26 0.28 0.25 0.2 0.16-0.32 0.46 0.36 0.08-0.20 
PAR 400-1000 
400-











Anexo Tabla 4.2.Salida estadística de la estimación de parámetros de relación entre variables 
del Path análisis 




  Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.385    0.014   27.377    0.000 
  A ~ 
    PPF               0.080    0.010    7.750    0.000 
gs                0.569    0.011   54.117    0.000 
  Hum.Su ~ 
    T.Aire           -0.053    0.019   -2.874    0.004 
  Po.Híd ~ 
VPD              -0.328    0.017  -19.771    0.000 
  E ~ 
gs                0.486    0.014   33.809    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD              -0.446    0.019  -23.991    0.000 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su            0.164    0.017    9.883    0.000 
  Ci ~ 
gs                0.234    0.014   16.617    0.000 
gs ~ 
    PPF               0.109    0.017    6.591    0.000 
    T.Aire            0.053    0.021    2.492    0.013 
    VPD              -0.233    0.022  -10.535    0.000 
  E ~ 
    VPD               0.034    0.014    2.391    0.017 
  Po.Híd ~ 
    E                -0.075    0.017   -4.533    0.000 
gs ~ 
    Po.Híd           -0.109    0.020   -5.607    0.000 
  A ~ 
    Ci               -0.695    0.011  -64.184    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.749    0.017 
    A                 0.395    0.009 
    Hum.Su            0.767    0.018 





    E                 0.761    0.017 





  Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.401    0.063    6.405    0.000 
  A ~ 
    PPF              -0.038    0.066   -0.574    0.566 
gs                0.505    0.073    6.871    0.000 
  Hum.Su ~ 
    T.Aire            0.114    0.050    2.261    0.024 
  Po.Híd ~ 
VPD              -0.283    0.092   -3.080    0.002 
  E ~ 
gs                0.377    0.066    5.748    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD              -0.697    0.050  -13.856    0.000 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su           -0.436    0.092   -4.754    0.000 
  Ci ~ 
gs                0.272    0.063    4.330    0.000 
gs ~ 
    PPF               0.117    0.064    1.828    0.068 
    T.Aire           -0.656    0.064  -10.243    0.000 
    VPD              -0.014    0.056   -0.246    0.806 
  E ~ 
    VPD               0.155    0.065    2.403    0.016 
  Po.Híd ~ 
    E                 0.196    0.070    2.811    0.005 
gs ~ 
    Po.Híd            0.013    0.058    0.222    0.824 
  A ~ 
    Ci               -0.371    0.076   -4.894    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.600    0.060 
    A                 0.816    0.081 
    Hum.Su            0.505    0.050 
    Po.Híd            0.874    0.087 
    E                 0.833    0.083 






  Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.125    0.026    4.755    0.000 
  A ~ 
    PPF               0.030    0.016    1.836    0.066 
gs                0.566    0.017   32.698    0.000 





    T.Aire           -0.095    0.014   -6.671    0.000 
  Po.Híd ~ 
VPD              -0.147    0.057   -2.591    0.010 
  E ~ 
gs                0.396    0.029   13.577    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD              -0.846    0.014  -59.683    0.000 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su           -0.171    0.057   -3.011    0.003 
  Ci ~ 
gs                0.345    0.026   13.158    0.000 
gs ~ 
    PPF               0.325    0.033    9.969    0.000 
    T.Aire           -0.258    0.033   -7.711    0.000 
    VPD              -0.398    0.026  -15.592    0.000 
  E ~ 
    VPD               0.121    0.029    4.153    0.000 
  Po.Híd ~ 
    E                -0.088    0.030   -2.928    0.003 
gs ~ 
    Po.Híd           -0.024    0.026   -0.905    0.365 
  A ~ 
    Ci               -0.804    0.017  -46.604    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.860    0.034 
    A                 0.326    0.013 
    Hum.Su            0.234    0.009 
    Po.Híd            0.982    0.039 
E                 0.867    0.035 








  Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.592    0.022   27.003    0.000 
  A ~ 
    PPF               0.121    0.015    7.933    0.000 
gs                0.604    0.016   38.843    0.000 
  Hum.Su ~ 
    T.Aire           -0.413    0.029  -14.177    0.000 
  Po.Híd ~ 
VPD               0.073    0.025    2.972    0.003 
  E ~ 
gs                0.626    0.021   29.567    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD              -0.081    0.029   -2.792    0.005 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su            0.637    0.024   26.998    0.000 
  Ci ~ 
gs                0.189    0.022    8.491    0.000 
gs ~ 
    PPF               0.198    0.028    7.029    0.000 
    T.Aire            0.125    0.029    4.281    0.000 





  E ~ 
    VPD               0.411    0.020   20.397    0.000 
  Po.Híd ~ 
    E                -0.095    0.029   -3.230    0.001 
gs ~ 
    Po.Híd           -0.400    0.029  -13.802    0.000 
  A ~ 
    Ci               -0.781    0.016  -49.273    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.545    0.023 
    A                 0.241    0.010 
    Hum.Su            0.794    0.033 
    Po.Híd            0.552    0.025 
    E                 0.457    0.019 





Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.629    0.022   28.953    0.000 
  A ~ 
    PPF               0.057    0.020    2.844    0.004 
gs                0.589    0.019   30.832    0.000 
  Hum.Su ~ 
    T.Aire            0.341    0.018   18.414    0.000 
  Po.Híd ~ 
VPD              -0.107    0.040   -2.698    0.007 
  E ~ 
gs                0.530    0.024   21.883    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD              -0.687    0.018  -37.160    0.000 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su           -0.099    0.039   -2.539    0.011 
  Ci ~ 
gs                0.065    0.022    2.997    0.003 
gs ~ 
    PPF               0.302    0.031    9.713    0.000 
    T.Aire           -0.117    0.030   -3.893    0.000 
    VPD              -0.283    0.028  -10.134    0.000 
  E ~ 
    VPD              -0.117    0.024   -4.851    0.000 
  Po.Híd ~ 
    E                -0.009    0.034   -0.269    0.788 
gs ~ 
    Po.Híd           -0.100    0.031   -3.202    0.001 
  A ~ 
    Ci               -0.594    0.020  -29.901    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.576    0.023 
    A                 0.426    0.017 
    Hum.Su            0.417    0.017 
    Po.Híd            0.991    0.040 
    E                 0.679    0.027 






4.2.2. Modelo de intercambio de gases, Estado Reproductivo 
 
MODELO GENERAL 
Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.493    0.010   49.561    0.000 
  A ~ 
    PPF              -0.001    0.005   -0.240    0.811 
gs                0.619    0.005  122.998    0.000 
  Hum.Su ~ 
    T.Aire           -0.105    0.012   -8.972    0.000 
Po.Híd ~ 
VPD              -0.244    0.014  -17.454    0.000 
  E ~ 
gs                0.559    0.008   68.028    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD              -0.306    0.012  -26.059    0.000 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su           -0.185    0.012  -15.714    0.000 
  Ci ~ 
gs                0.125    0.010   12.607    0.000 
gs ~ 
    PPF               0.350    0.012   29.982    0.000 
    T.Aire           -0.471    0.012  -40.518    0.000 
    VPD               0.366    0.011   32.035    0.000 
  E ~ 
    VPD               0.318    0.008   38.649    0.000 
  Po.Híd ~ 
    E                 0.028    0.015    1.881    0.060 
gs ~ 
    Po.Híd           -0.045    0.012   -3.865    0.000 
  A ~ 
    Ci               -0.686    0.005 -137.406    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.763    0.012 
    A                 0.179    0.003 
    Hum.Su            0.866    0.014 
    Po.Híd            0.942    0.015 
    E                 0.473    0.008 





Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.493    0.010   49.561    0.000 
  A ~ 
    PPF              -0.001    0.005   -0.240    0.811 
gs                0.619    0.005  122.998    0.000 
  Hum.Su ~ 
    T.Aire           -0.105    0.012   -8.972    0.000 
  Po.Híd ~ 





  E ~ 
gs                0.559    0.008   68.028    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD              -0.306    0.012  -26.059    0.000 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su           -0.185    0.012  -15.714    0.000 
  Ci ~ 
gs                0.125    0.010   12.607    0.000 
gs ~ 
    PPF               0.350    0.012   29.982    0.000 
    T.Aire           -0.471    0.012  -40.518    0.000 
    VPD               0.366    0.011   32.035    0.000 
  E ~ 
    VPD               0.318    0.008   38.649    0.000 
  Po.Híd ~ 
    E                 0.028    0.015    1.881    0.060 
gs ~ 
    Po.Híd           -0.045    0.012   -3.865    0.000 
  A ~ 
    Ci               -0.686    0.005 -137.406    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.763    0.012 
    A                 0.179    0.003 
    Hum.Su            0.866    0.014 
    Po.Híd            0.942    0.015 
    E                 0.473    0.008 






  Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.592    0.022   27.003    0.000 
  A ~ 
    PPF               0.121    0.015    7.933    0.000 
gs                0.604    0.016   38.843    0.000 
  Hum.Su ~ 
    T.Aire           -0.413    0.029  -14.177    0.000 
  Po.Híd ~ 
VPD               0.073    0.025    2.972    0.003 
  E ~ 
gs                0.626    0.021   29.567    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD              -0.081    0.029   -2.792    0.005 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su            0.637    0.024   26.998    0.000 
  Ci ~ 
gs                0.189    0.022    8.491    0.000 
gs ~ 
    PPF               0.198    0.028    7.029    0.000 
    T.Aire            0.125    0.029    4.281    0.000 
    VPD              -0.265    0.028   -9.381    0.000 
  E ~ 
    VPD               0.411    0.020   20.397    0.000 
  Po.Híd ~ 






    Po.Híd           -0.400    0.029  -13.802    0.000 
  A ~ 
    Ci               -0.781    0.016  -49.273    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.545    0.023 
    A                 0.241    0.010 
    Hum.Su            0.794    0.033 
    Po.Híd            0.552    0.025 
    E                 0.457    0.019 






  Information                                 Expected 
  Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
  Ci ~ 
    CA                0.511    0.013   39.163    0.000 
  A ~ 
    PPF              -0.027    0.007   -3.756    0.000 
gs                0.666    0.007   95.441    0.000 
  Hum.Su ~ 
    T.Aire           -0.164    0.014  -11.548    0.000 
  Po.Híd ~ 
VPD              -0.074    0.016   -4.530    0.000 
  E ~ 
gs                0.573    0.013   45.439    0.000 
  Hum.Su ~ 
    VPD               0.368    0.014   25.893    0.000 
  Po.Híd ~ 
    Hum.Su           -0.077    0.016   -4.706    0.000 
  Ci ~ 
gs                0.181    0.013   13.902    0.000 
gs ~ 
    PPF               0.316    0.016   19.758    0.000 
    T.Aire           -0.475    0.016  -29.882    0.000 
    VPD               0.094    0.014    6.706    0.000 
  E ~ 
    VPD               0.013    0.013    1.050    0.294 
  Po.Híd ~ 
    E                 0.013    0.018    0.749    0.454 
gs ~ 
    Po.Híd           -0.040    0.016   -2.482    0.013 
  A ~ 
    Ci               -0.716    0.007 -100.287    0.000 
 
Variances: 
    Ci                0.723    0.016 
    A                 0.194    0.004 
    Hum.Su            0.849    0.018 
    Po.Híd            0.985    0.021 
    E                 0.670    0.015 













Information                                 Expected 
Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
ETR ~ 
PPFD              0.491    0.006   77.967    0.000 
A ~ 
ETR               0.029    0.007    4.019    0.000 
Pot.Hid          -0.035    0.007   -4.903    0.000 
Phi              -0.205    0.008  -27.331    0.000 
Phi ~ 
PPFD             -0.450    0.007  -65.739    0.000 
Pot.Hid           0.047    0.006    7.666    0.000 
DPV              -0.105    0.006  -17.091    0.000 
HR                0.159    0.006   24.788    0.000 
T                 0.106    0.007   14.852    0.000 
Pot.Hid ~ 
DPV              -0.124    0.007  -17.436    0.000 
HR                0.049    0.008    6.533    0.000 
T                -0.058    0.008   -7.746    0.000 
HR ~ 
T                -0.316    0.007  -46.041    0.000 
DPV ~ 
T                 0.029    0.007    4.051    0.000 
 
Variances: 
ETR               0.759    0.008 
A                 0.949    0.010 
Phi               0.710    0.007 
Pot.Hid           0.972    0.010 
HR                0.900    0.009 






Information                                 Expected 
Standard Errors                             Standard 
 







PPFD              0.457    0.021   21.404    0.000 
A ~ 
ETR               0.110    0.024    4.528    0.000 
Pot.Hid           0.003    0.024    0.129    0.897 
Phi               0.005    0.023    0.235    0.814 
Phi ~ 
PPFD             -0.566    0.027  -20.856    0.000 
Pot.Hid           0.025    0.022    1.161    0.246 
DPV               0.168    0.022    7.617    0.000 
HR               -0.313    0.027  -11.553    0.000 
T                 0.038    0.032    1.183    0.237 
Pot.Hid ~ 
DPV              -0.064    0.024   -2.655    0.008 
HR                0.015    0.030    0.488    0.626 
T                -0.056    0.030   -1.881    0.060 
HR ~ 
T                -0.596    0.019  -30.906    0.000 
DPV ~ 
T                 0.147    0.024    6.182    0.000 
 
Variances: 
ETR               0.790    0.027 
A                 0.988    0.034 
Phi               0.821    0.028 
Pot.Hid           0.990    0.034 
HR                0.644    0.022 






Information                                 Expected 
Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
ETR ~ 
PPFD              0.486    0.009   53.893    0.000 
A ~ 
ETR               0.097    0.011    9.195    0.000 
Pot.Hid          -0.030    0.010   -2.986    0.003 
Phi              -0.083    0.011   -7.804    0.000 
Phi ~ 
PPFD             -0.563    0.009  -59.351    0.000 
Pot.Hid           0.000    0.008    0.016    0.987 
DPV               0.068    0.009    7.733    0.000 





T                 0.118    0.011   10.366    0.000 
Pot.Hid ~ 
DPV              -0.032    0.011   -3.008    0.003 
HR                0.048    0.012    3.893    0.000 
T                -0.055    0.013   -4.286    0.000 
HR ~ 
T                -0.565    0.009  -66.375    0.000 
DPV ~ 
T                -0.280    0.010  -28.266    0.000 
 
Variances: 
ETR               0.764    0.011 
A                 0.972    0.014 
Phi               0.662    0.010 
Pot.Hid           0.993    0.014 
HR                0.681    0.010 





Information                                 Expected 
Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
ETR ~ 
PPFD              0.465    0.010   46.878    0.000 
A ~ 
ETR              -0.099    0.011   -9.233    0.000 
Pot.Hid          -0.122    0.010  -11.729    0.000 
Phi              -0.369    0.011  -32.652    0.000 
Phi ~ 
PPFD             -0.556    0.010  -57.409    0.000 
Pot.Hid          -0.004    0.009   -0.511    0.609 
DPV              -0.221    0.011  -20.235    0.000 
HR                0.176    0.010   18.318    0.000 
T                 0.302    0.013   24.004    0.000 
Pot.Hid ~ 
DPV              -0.001    0.014   -0.105    0.916 
HR                0.173    0.012   14.198    0.000 
T                -0.079    0.015   -5.255    0.000 
HR ~ 
T                -0.444    0.010  -44.182    0.000 
DPV ~ 







ETR               0.783    0.012 
A                 0.857    0.014 
Phi               0.576    0.009 
Pot.Hid           0.951    0.015 
HR                0.803    0.013 
DPV               0.609    0.010 
 




Information                                 Expected 
Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
ETR ~ 
PPFD              0.561    0.009   65.321    0.000 
A ~ 
ETR               0.158    0.011   14.785    0.000 
Pot.Hid           0.091    0.010    8.720    0.000 
Phi               0.035    0.011    3.268    0.001 
Phi ~ 
PPFD             -0.448    0.009  -50.583    0.000 
Pot.Hid          -0.038    0.010   -3.752    0.000 
DPV              -0.214    0.014  -15.667    0.000 
HR                0.162    0.013   12.653    0.000 
T                 0.052    0.017    3.073    0.002 
Pot.Hid ~ 
DPV              -0.160    0.014  -11.571    0.000 
HR                0.229    0.013   17.842    0.000 
T                -0.213    0.017  -12.706    0.000 
HR ~ 
T                -0.741    0.007 -106.646    0.000 
DPV ~ 
T                 0.783    0.006  121.317    0.000 
 
Variances: 
ETR               0.686    0.010 
A                 0.970    0.014 
Phi               0.663    0.010 
Pot.Hid           0.690    0.010 










Information                                 Expected 
Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
ETR ~ 
PPFD              0.600    0.024   24.527    0.000 
A ~ 
ETR               0.008    0.032    0.255    0.799 
Pot.Hid           0.028    0.031    0.913    0.361 
Phi               0.021    0.032    0.662    0.508 
Phi ~ 
PPFD             -0.426    0.030  -14.439    0.000 
Pot.Hid          -0.038    0.026   -1.469    0.142 
DPV              -0.030    0.026   -1.155    0.248 
HR               -0.044    0.035   -1.235    0.217 
T                -0.199    0.038   -5.206    0.000 
Pot.Hid ~ 
DPV               0.012    0.030    0.396    0.692 
HR                0.031    0.042    0.748    0.454 
T                -0.081    0.042   -1.956    0.050 
HR ~ 
T                -0.681    0.022  -30.459    0.000 
DPV ~ 
T                 0.026    0.031    0.858    0.391 
 
Variances: 
ETR               0.640    0.028 
A                 0.998    0.043 
Phi               0.718    0.031 
Pot.Hid           0.988    0.043 
HR                0.535    0.023 






Information                                 Expected 






Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
ETR ~ 
PPFD              0.581    0.018   33.064    0.000 
A ~ 
ETR               0.087    0.022    3.904    0.000 
Pot.Hid          -0.066    0.021   -3.100    0.002 
Phi              -0.114    0.022   -5.088    0.000 
Phi ~ 
PPFD             -0.604    0.024  -25.463    0.000 
Pot.Hid          -0.038    0.018   -2.170    0.030 
DPV              -0.191    0.018  -10.728    0.000 
HR                0.057    0.025    2.259    0.024 
T                 0.157    0.030    5.213    0.000 
Pot.Hid ~ 
DPV               0.046    0.022    2.078    0.038 
HR                0.057    0.031    1.831    0.067 
T                -0.024    0.031   -0.781    0.435 
HR ~ 
T                -0.721    0.015  -48.188    0.000 
DPV ~ 
T                 0.189    0.021    8.919    0.000 
 
Variances: 
ETR               0.663    0.020 
A                 0.966    0.029 
Phi               0.659    0.020 
Pot.Hid           0.995    0.030 
HR                0.480    0.015 






Information                                 Expected 
Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
ETR ~ 
PPFD              0.644    0.014   46.047    0.000 
A ~ 
ETR               0.131    0.019    6.821    0.000 
Pot.Hid          -0.085    0.018   -4.728    0.000 






PPFD             -0.481    0.018  -26.094    0.000 
Pot.Hid          -0.129    0.019   -6.637    0.000 
DPV               0.031    0.017    1.866    0.062 
HR                0.023    0.024    0.961    0.336 
T                -0.076    0.024   -3.127    0.002 
Pot.Hid ~ 
DPV               0.133    0.016    8.484    0.000 
HR                0.541    0.020   26.524    0.000 
T                -0.102    0.021   -4.848    0.000 
HR ~ 
T                -0.688    0.013  -51.933    0.000 
DPV ~ 
T                 0.335    0.017   19.444    0.000 
 
Variances: 
ETR               0.585    0.015 
A                 0.966    0.025 
Phi               0.740    0.019 
Pot.Hid           0.655    0.017 
HR                0.526    0.014 






Information                                 Expected 
Standard Errors                             Standard 
 
Estimate  Std.err  Z-value  P(>|z|) 
Regressions: 
ETR ~ 
PPFD              0.473    0.016   29.907    0.000 
A ~ 
ETR               0.138    0.018    7.599    0.000 
Pot.Hid          -0.073    0.017   -4.165    0.000 
Phi              -0.048    0.018   -2.630    0.009 
Phi ~ 
PPFD             -0.458    0.017  -26.339    0.000 
Pot.Hid           0.036    0.016    2.212    0.027 
DPV              -0.020    0.016   -1.227    0.220 
HR                0.056    0.016    3.427    0.001 
T                -0.046    0.017   -2.618    0.009 
Pot.Hid ~ 
DPV               0.146    0.017    8.333    0.000 
HR                0.253    0.017   14.496    0.000 






T                -0.015    0.018   -0.842    0.400 
DPV ~ 
T                 0.030    0.018    1.680    0.093 
 
Variances: 
ETR               0.776    0.020 
A                 0.967    0.025 
Phi               0.775    0.020 
Pot.Hid           0.944    0.024 
HR                0.999    0.025 
DPV               0.999    0.025 
 
